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From the Department of Zoology, Columbia University, New York. 
THE CHROMOSOMES OF MANTIDS (ORTHOPTERA: 
MANTEIDAE) IN RELATION TO TAXONOMY. 

By 
SaLLy Hucues-ScHRaDER. 

With 47 Figures. 

( Hingegangen am 14. Mai 1950.) 


I. Introduction. 

There is reason to expect that cytology will prove a useful tool 
in elucidating evolutionary relationships among mantids. Taxonomically 
the group is homogeneous, with well-marked lines of morphological 
specialization. Its distribution is world-wide in tropical and sub- 
tropical regions, with limited invasions of the temperate zone. Although 
fossil evidence is unfortunately lacking, data of evolutionary signi- 
ficance will certainly emerge in increasing measure from the study of 
geographical distribution as the ranges of the included species become 
more adequately known. On the cytological side we find not only a 
wide variation in chromosome number but also well defined evolutionary 
developments in chromosome behavior and in the meiotic mechanism 
of the male. Notable among these are: (1) a tendency toward prolong- 
ation of the parallel pairing of homologous chromosomes in meiotic 
prophase, and the concomitant suppression of the diplotene and dia- 
kinetic “opening out’’ of the bivalents; (2) the establishment of the pre- 
metaphase stretch stage as a normal phase in meiosis; and (3) the evolu- 
tion of two distinct structural types of meiotic bivalents, one with—and 
one without—chiasmata. (Other cytological characters are evident in 
the group, such as the single and double bouquet orientations of meiotic 
prophase, but data on too few species are as yet available to make a 
comparative treatment of these profitable.) An ancient origin of these 
changes in the meiotic mechanism is indicated by the fact that they 
are shared in varying degree by the blattids and the phasmids (MaTrHEYy 
°45, SUOMALAINEN °46, Hucuers-ScHRADER 47a and b). The close 
kinship of the ancestral stocks of these ancient orthopteran groups—well 
established taxonomically—has thus already received a measure of 
cytological confirmation. 

The cytological characters cited above show a wide variation among 
the mantids thus far studied; their potential value as criteria of 
evolutionary relationship must be tested by analysis of a more represen- 
tative sample of the group. It is, however, already evident that the 
sex chromosome mechanism of mantids provides a cytological criterion 
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The chromosomes of mantids in relation to taxonomy. 


of exceptional taxonomic value (WHITE *40, 41, Ocuma ’46). Cyto- 
logical evidence indicates that the compound sex chromosome mecha- 
nism found in many mantid species originated in a complex structural 
rearrangement of chromosomes which almost certainly occurred and 
became established in a single ancestral species. The present distribution 
of this mechanism among mantids should therefore offer exceptionally 
direct evidence on evolutionary relationship—evidence, moreover, 
which will be unaffected by most phenotypic specialization. 

The present report brings the total number of species for which 
cytological data are available to 46, representing 17 of the 32 sub- 
families recognized by GieLi0-Tos (’27). These are listed in Table 1. 
We are thus at a halfway point in the preliminary cytological survey 
of the group, and a summary and evaluation of the data are in order. 
Observations on previously unstudied species are given serially below 
under subfamily categories; for each subfamily thus far cytologically 
sampled there is appended a summary of all data now available; this 
is followed by a general discussion of the cytological characters now 
evident and their bearing on evolutionary relationships within the group. 


II. Material and Methods. 


Sixteen species not hitherto studied cytologically have been examined. These 
are starred in Table 1. Of the 10 subfamilies represented, 5 have not previously 
been sampled. All are Neotropical forms and were collected in Costa Rica and 
Panama by Professor Franz ScHRaDER of Columbia University and myself. 
Collection data of value in defining range and habit are given under the headings 
of the individual species. The specimen were all identified by Dr. James A. G. REHN 
of the Academy of Natural Sciences of Philadelphia, to whose most generous 
collaboration I am deeply indebted. It is also a pleasure to thank the Director 
and staff of the Inter-American Agricultural Institute, and Dr. T. J. Grant of 
the U.S. Department of Agriculture, then Director of the Rubber Experiment 
Station, Turrialba, Costa Rica, for hospitality and laboratory facilities of great 
help in the field work. 

The cytological material comprises ovaries and testes fixed in Sanfelice or 
the Bauer modification of Allen’s Bouin and sectioned at 8—12 microns. Both 
Iron Hematoxylin and Gentian Violet were used in staining, but the major portion 
of the material was prepared by the Feulgen method, followed, when visibility 
of extra-chromosomal elements was needed, by 0.1% aqueous Fast Green. The 
drawings were made with Abbe camera lucida at table level, Zeiss apochrom 
objective 90, comp. ocular 20. The magnification as reproduced is uniform 
throughout, and indicated by scale on the figures. 


Ill. Observations and Subfamily Summaries. 
1. Eremiaphilinae: 
Mantoida schraderi. 


Only two specimen are known of this primitive mantid. An immature female 
was captured on May 25, 1944, at the edge of second growth forest near Turrialba, 
Costa Rica. An adult male was taken at a night light on Barro Colorado Island, 
Panama, January 2, 1949. 








Satty Huecues-ScHRADER: 


The testes of the male contain, in addition to late spermatids and 
sperms, a single cyst of spermatocytes apparently blocked in first 
metaphase. Fragmentary as is the material, some facts of evolutionary 
significance are clear. The chromosome number is high—probably 37. 
The presence of 18 autosomal bivalents is certain (Fig. 2), but an 
element of doubt remains about the sex chromosome mechanism. This 
is probably of the XO type, complicated by a precocious division of 
the kinetochore of the X chromosome and the occasional co-orientation 
of its chromatids with an irregular formation of chromosomal fibers 
to both poles; in the absence of anaphasic material no final conclusion 
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Figs. 1 & 2. Mantoida schraderi; Feulgen; Metaphase I. 


is warranted. The autosomal bivalents appear to be non-chiasmate 
at metaphase (Fig. 1) — a conclusion supported by their close similarity 
to those of the related form Humbertiella indica (HuGHES-SCHRADER *48). 

The chromosome complement of the female can be determined 
only approximately. Neither oogonial nor meiotic divisions are present 
in the material and counts were possible in follicular nuclei only. Of 
these, the 8 best plates show the expected 38 chromosomes, but 1 or 2 
elements are in doubt in each, due to overlapping or precocious separat- 
ion of chromatids. Kinetochore position, doubtful in the shorter 
elements, is median or submedian in at least 28. 


Subfamily Summary. 

Special cyto-taxonomic interest attaches to the Hremiaphilinae 
since they are among the most primitive of living mantids. Only one 
of the 10 component groups inhabits tropical América; the rest are 
distributed in tropical Asia, Africa and Australia. It is thus significant 
that the scant cytological data available on the American Mantoida 
are in close agreement with conditions in the more completely analyzed 
Old World species Humbertiella indica. Here the sex chromosome 
mechanism is of the XO-XY type, with an X of great length relative 
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to the autosomes; the diploid number in the male is 39, the highest 
yet known among mantids; and all chromosomes are mediokinetic 
(Ocuma ’46). Male meiosis shows complete suppression of diplotene- 
diakinetic opening of bivalents; the homologous chromosomes remain 
parallelly paired until anaphase. The pre-metaphase stretch stage is 
absent. The metaphase bivalents, identical in type with those of 
Mantoida, show a clear and uniform separation of the homologues 
throughout their length; the absence of chiasmata is demonstrable 
(HucuHes-ScHRADER ’48). 

The only other eremiaphiline for which any cytological data are 
available is the oriental species Didymocorypha lanceolata (OcuMA 
*46)—another XO species, with the surprisingly low chromosome number 
of 15 (2n $)—the lowest yet known among mantids. The chromosomes 
are uniformly larger than in Humbertiella and intergrade closely in 
size; all are mediokinetic. No clue is available as to the relationship 
of the diverse karyotypes in the Eremiaphilinae. A much wider sampling 
of the subfamily is prerequisite to any final conclusion, but since both 
the Mantoidae and the Humbertiellae are less specialized than the group 
to which Didymocorypha belongs, the higher number may be expected 
to prove the more primitive. Certainly the fact that both Old World 
and New World species approach the same high number suggests an 
extremely ancient origin—prior to the invasion of the Neotropics by 
mantids—for the higher karyotype, and in so far supports its primitive 
character. 

2. Amelinae: 
Subfamily Summary. 

The Amelinae are widely distributed, with representations in Asia, 
Europe, Africa and America. Only 2 species have been studied cyto- 
logically. In both the sex chromosome mechanism is of the XO type. 
Ameles abjecta from southern France (WHITE *41) has 29 chromosomes 
in the male, of which the largest is the mediokinetic X. Kinetochore 
position in the autosomes, all of which are small, could not be deter- 
mined with certainty, but WuitE apparently considers the majority 
to be mediokinetic. 

MartHey (’49) records the same chromosome number in Apftero- 
mantis bolivari from northern Africa, but considers the kinetochore to be 
nearly terminal in the majority of the autosomes. The single X is 
mediokinetic and of great length compared to the uniformly small 
autosomes. Apteromantis is of special interest since the modification of 
late meiotic prophase in the male, which characterizes all mantids thus 
far studied, here takes an unusual form. A diakinetic stage occurs, 
with apparently orthodox chiasmata, but individual chromatids cannot 
be traced, and Matruey notes that adjacent loops open in the same 











S SaLtty Hueues-ScHRADER: 
plane. The chiasma-like junctions between them may therefore be 
simply twists in a bivalent with a single, exceptionally large kinetochore 
loop. Whatever their nature, they are transient, for the chromosomes 
reassume close parallel pairing and the diakinetic opening out is thus 
suppressed. A pre-metaphase stretch stage follows, but in a mild form 
with congression at the equator overlapping the stretching process. The 
chiasmate structure of some of the bivalents is shown by the presence 
of the open cross configuration in the long arm. An additional: point 
of interest is a precocious division of the kinetochores at first metaphase, 
which adds another cytological character linking mantids and blattids 
(cf. Pycnoscelus, Mattury *45). 

As now known, the cytological characters of the subfamily may be 
summarized as follows: sex chromosomes XO-XX ; chromosome number 
high — 2n ¢ = 29, of which many are acrokinetic; diakinesis suppressed 
by resumption of parallel pairing of homologues; bivalent structure, 
where analyzable, chiasmate; and pre-metaphase stretch stage present. 


3. Schizocephalinae: 
Subfamily Summary. 

This distinctively specialized subfamily has representatives in 
tropical Asia, Africa, Australia and America. Of the Neotropical forms, 
only Angela guianensis is known cytologically (HuGHES-SCHRADER ’43b). 
The chromosomes, 2n ¢ = 19, are relatively large and are all medio- 
kinetic. The sex chromosome mechanism is of the XO type. Male 
meiosis is characterized by a typical pre-metaphase stretch stage, 
and the bivalents are without exception of the chiasmate type. The 
Indian species, Schizocephala bicornis (OcumMaA °46) is also XO in sex 
chromosome mechanism, but the diploid number of the male is 27. 
The kinetochore position in the chromosomes of this species is not 
known, so we have no clue to the relationship of the two karyotypes. 
Considering the wide diversity in chromosome number, a cytological 
check of the geographically widely separated groups will be of interest. 


4. Pseudomiopteriginae: 
Pseudomiopteryx infuscata. 


This extremely delicate little mantid, with its robustly armed nymphs, was 
frequently encountered in Costa Rica. Adults were taken during February, March, 
April and May in 1944 and again in May and June, 1948, at Turrialba, Siquirres 
and Los Diamantes (Linea Vieja) on the Atlantic slope, and near San Isidro del 
General on the Pacific slope. Nymphs were found, in both years, only during 
May and June. A total of 12 males and 8 females was taken, but the sex ratio in 
the field was actually reversed, for few of the many females seen were collected. 
The habitat was ground cover or low shrubs in second growth forest or fields 
adjacent to it, and usually, as REHN (’35) has observed, in environments modified 
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by man. Spermatogenesis occurs unusually early in the life cycle; the testes 
of preadult, as well as adult, males contain only spermatids and sperms. . 
The chromosomes of Pseudomiopteryx are extremely small but 
admirable in character of fixation and staining, and their configurations 
are beautifully clear. The diploid number in the male is 17; all are 
mediokinetic, closely graded in size, and the unpaired X is among the 
larger elements (Figs.5, 6). Meiosis parallels that of Callimantis 
(WHITE ’38, HucueEs-SCHRADER *43a) precisely. The homologous 
chromosomes remain parallelly paired up to prometaphase, when a 
slight separation at the kine- ris 
tochore region is apparent 


(Fig. 3). There is no trace ya npn OF 
of the opening out process a A 


of the orthodox diplotene- 3 


diakinetic stages. No pre-_ . i x i 
metaphase stretch occurs. a : BAY 
When the spindle forms, ¢ ad g Ww yy : 


the bivalents, still unopened, wee 
congress at the equator and wy r 9 ¢ < 
the two kinetochores of each 5 
move coincidentally toward pate Se 
opposite poles (Fig.4). Ana- Figs. 3-6. Pseudomiopteryr infuscata; Gentian 
phasic disjunction begins Viet Ts, $ satmomal bivalnts a romets 
with a uniform separation of 
homologues throughout their length, after which each chromosome 
becomes increasingly V-shaped as its kinetochore moves toward the pole. 
During this disjunction sister chromatids are closely associated, no inter- 
chromosomal crossing of strands is disclosed. If any chiasmata form 
during early prophase, they are completely resolved without affecting the 
parallel pairing or modifying bivalent structure. At prometaphase and 
metaphase the bivalents are unequivocally nonchiasmate in structure. 
The Pseudomiopteriginae are exclusively neo-tropical in distribution, 
and since Pseudomiopteryx is the sole representative cytologically 
known, its characters must at present stand for the subfamily. They 
are, in summary, (1) a low chromosome number (2n ¢ = 17), all 
mediokinetic ; (2) XO-XX sex chromosomes; (3) prolongation of parallel 
pairing of homologues and suppression of diplotene-diakinetic pheno- 
mena in male meiosis; (4) absence of premetaphase stretch; and (5) non- 
chiasmate bivalents. 





5. Oligonicinae: 
Oligonyx dohrnianus. 


Although the Oligonicinae are predominantly tropical American in distribution 
(with a small additional group in Borneo, Sumatra and the Philippine Islands), 
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Oligonyx dohrnianus is the only one for which any cytological data are yet available. 
A total of 18 specimen of this species was collected, including 7 males and 11 females; 
actually the observed sex ratio was even more unequal since few of the many 
females seen were retained. Adult females were found in March, April and May, 
1944, and in June, 1948; nymphs, with the exception of one April record, were 
found only in June. It is noteworthy that no adult males were seen, suggesting 
a difference in habit from nymphs and adult females. The habitat of the majority 
was in thickets of a tall jointed grass with whose slender leaves of pale yellow- 
green the extremely attenuate body form of the mantid blends perfectly in line 
and color. These grass thickets were invariably in deep forest, or at the forest 
edge. In addition, 2 specimen were taken on sugar cane, again close to forest; 
and several were found on recently fallen branches of forest. trees—in each case 
on “Spanish Moss”—which also offers a wonderfully concealing background. With 

the exception of one record 


¥ a) NJ w from Los Diamantes, Linea 

J W } as Vf Vieja, all these specimen 

\% f- e l stem from the canyon of the 
Reventazén or from its rim, — 


f, ¢ near the Inter-American 


Ps ) aC. 5 Institute, Turrialba, C. R. 
A Nn re 8 A A, if None of the males yet taken 

7 x 70 a is sufficiently advanced for 
Figs. 7 & 8. Oligonyx dohrnianus: Fig. 7 spermatogonial meiotic stages; for cyto- 


metaphase, Gentian Violet; Fig. 8 somatic metaphase, logical purposes, July will 
female, Haematoxylin. probably be the best month 


for their collection. 

The diploid complement of the male Oligonyx numbers 19 chro- 
mosomes, all with approximately median kinetochores—and includes 
a single X chromosome of great length relative to the autosomes (Fig. 7). 
In the absence of meiotic material, caution is necessary in identifying 
such a single unpaired chromosome as the X of an XO-XX mechanism, 
since in some X!X°Y species the length of X1 and X? is approximately 
equal. In these cases the only apparently unpaired element in gonial 
plates will be the Y. In Oligonyx, however, the single, long, unpaired 
chromosome can safely be identified as the X, since it can be recognized 
in the female complement, where it appears twice (Fig. 8). Also, 
spermatogonial prophases show but one heterochromatic body, instead 
of the two or three usually found in X1X*Y species. A curious feature, 
meriting further investigation, appears in metaphase of both follicular 
cells of the ovary and gonial cells of the testis (Figs. 7, 8). The entire 
body of each chromosome is completely contained within the spindle. 
Peripherally placed chromosome arms actually bend on reaching the 
outer limit of the spindle, instead of protruding from it as in the ordi- 
nary mantid spindle. 





6. Liturgousinae: 
Ltturgousa. 


From several points of view this genus is one of the most interesting of mantids. 
Ecologically all three species to be considered here occupy a distinctive niche in 
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that juveniles and adults alike iive and capture their prey on the trunks of trees, 
over which they run with astonishing rapidity and agility in striking contrast to 
the lurking and pouncing tactics of most other mantids. The markedly depressed 
body form and horizontally extended legs are admirably adapted fo this habit, 
and their coloring so perfectly reflects the broken pattern of sunlit, shadow-splashed 
lichen and bark that to see one in repose or follow its swift and erratic movements 
is no easy matter. Taxonomically the genus is a difficult one, and to the layman 
that implies, as is certainly true of these three forms, that the species look remark- 
ably alike. In view of these striking similarities in phenotype and habit it is sur- 
prising to find them separated by decided chromosomal differences. One of the 
highest and one of the lowest chromosome numbers known in mantids here 
characterize two superficially very similar sister species. This derives an added 
interest from the fact, noted above, that a comparable diversity in number is 
found in two genera of the primitive Zremiaphilinae—the interrelation of whose 
karyotypes it is at present impossible to define, and which complicates the question 
of the basic or ancestral chromosome number of mantids. There is reason to hope 
that when the 8 to 10 closely related species of Liturgousa are cytologically known 
it will be possible to see how such extremes in karyotype have evolved. 


Of the 3 species which have been studied cytologically, L. maya has a known 
range extending from southern Mexico through Costa Rica and including Almirante 
and Corozal in Panama. My cytological material comprises 2 adult females and 
1 male taken from trunks of forest trees in the canyon of the Reventazén, Inter- 
american Institute, Turrialba, Costa Rica, in May, 1944. L.arcuosa, recently 
described by REHN (’50), is known only from Barro Colorado Island, C.Z., Panama. 
The specimen on which my cytological study of L. annilipes is based (HuGHEs- 
ScHRADER *43b) are found by Dr. REN, on a re-evaluation of Central American 
Itturgousa, to be in reality L. arcuosa. On the basis of material now available 
Regn has shown that annulipes is not found north of Guiana, and must be removed 
from the Central American fauna as now known. My material of arcuosa comprises 
12 males and 1 female, including nymphs and adults, captured on Barro Colorado 
Island in December, 1939 and 1940, and January 1949. Associated, in my exper- 
ience, both with arcuosa on Barro Colorado and with maya in Costa Rica is a third 
species, also newly (and appropriately!) named by REHN (’50), ZL. cursor. Although 
it has structural features definitely separating it from the other 2 species, its 
general similarity, especially to arcuosa, is so great as to make identification in 
the field extremely difficult. Z. cursor is known from several localities in Costa 
Rica and from Barro Colorado and Rio Trinidad, Panama. My cytological material 
includes 1 juvenile and 1 adult male from Los Diamantes and Turrialba, Costa 
Rica, taken in May and June 1944, and 7 juvenile and 6 adult males from Barro 
Colorado, December 1940 and 1948, and January 1949. These records for arcuosa 
and cursor imply no unbalanced sex ratio, since males were the special goal of my 
collections. 


L. maya has 17 chromosomes in the male (Fig. 9)—all mediokinetic, 
bulky, and showing, especially in meiotic mitoses, a close cohesion of 
chromatids. The unpaired X is a large J, exceeded in length by one 
autosome pair. Seriated in order of length, the autosomes comprise 
4 very large and 4 medium-sized pairs. 

L. arcuosa has 23 chromosomes—all mediokinetic, but much more 
delicate than those of maya and marked by cleaner separation of 
chromatids (Fig. 10). The X is comparable in size and shape with 
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that of maya. The autosomes comprise 1 pair of large V’s comparable 
to 1 of the large pairs in maya, and 10 pairs of shorter elements at 
least 3 of which are shorter than any of the maya complement. 

L. cursor (Fig. 11) has a male complement of 33. The chromosomes 
are delicate as in arcuosa, but analysis of meiotic configurations is 
complicated by an apparent plasticity which permits considerable 
deformation when under stress in the spindle. Again the single X is 
indistinguishable from that of the other 2° species, except for the 
inconstant appearance of a secondary constriction proximally in the 
long arm. The autosomes are small, only 2 or 3 pairs equalling in 


2 a 
a) i, nee ea an 


9 7 
Figs. 9—11. Liturgousa; Feulgen; spermatogonial metaphase: Fig.9 ZL. maya; Fig. 10 
L. arcuosa; Fig. 11 L. cursor. 





length the medium-sized chromosomes of the other species; they form 
a series closely graded in size, whose smallest members approximate in 
length one arm of the shortest chromosome of arcuosa. The position 
of the kinetochore is difficult to determine in the shorter autosomes, 
but a subterminal to median locus can be established for at least 6 pairs 
at meiotic metaphase and anaphase. 

Two features stand out in a comparison of these 3 karyotypes. 
First is the uniformity in size and shape of the X chromosomes. Second, 
the total mass and length of the chromosomes in each complement 
appears to be approximately equal. Confirmation of this impression, 
and the homologizing of individual chromosomes by measurements of 
relative length, proved impractical due to the small size of cursor and 
arcuosa autosomes. The phylogenetic relationships suggested below are, 
therefore, largely speculative. It is, however, apparent that no direct 
Robertsonian relation (the evolutionary equivalence of 1 mediokinetic 
to 2 acrokinetic chromosomes, on the assumption of a common basic 
number of chromosome arms) is demonstrable between maya and 
arcuosa, since in both all chromosomes are mediokinetic. But it is 
possible, since maya has 4 and arcuosa only 1 of the very large autosome 
pairs, that 3 large pairs of maya were originally equivalent to 6 medium- 
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sized pairs of arcuosa, and that the latter were subsequently trans- 
formed from acro- to mediokinetic by structural rearrangements which 
changed the position of the kinetochore. To derive cursor from arcuosa, 
no such subsidiary assumption of shift in kinetochore location is required, 
since 5 pairs of the mediokinetic autosomes of arcuosa may be equated 
with the 10 pairs of acrokinetics present in cursor. The phylogeny 
suggested—maya—arcuosa—>cursor—assumes that the direction of the 
primary change was from mediokinetic to acrokinetic. This seems the 
more probable direction since all evidence points to the mediokinetic 
as the primitive chromosomal type of mantids. Alternative phylogenies 
are possible on the basis of transformation of acrokinetic into medio- 
kinetic chromosomes through “fusion’’ of kinetochores, but the relations 
suggested above are the simplest permitted by the cytological data 
now at hand. They are not incompatible with the data of geographic 
distribution, for, although maya and arcuosa have not yet been found 
in close association, the most southern record of maya (Corozal in the 
Canal Zone) shows the 2 species to be separated by no more than 
25 miles. The 3 species under discussion are northern representatives 
of the genus, whose center of distribution is South America, and whose 
range extends through Amazonia and probably beyond into Peru, 
Bolivia and Brazil (REHN ’35). The basic karyotype of the genus, if 
still extant, is therefore rather to be expected in one of the South 
American urits; the problem of the evolutionary relationship of these 
closely allied species must be attacked through a correlation of taxonom- 
ical, distributional and cytological data. 

Other cytological characters of the 3 Liturgousa species, although 
not obviously significant for the inter-relationship of the species, are 
of interest for mantid cytology as a whole. In L. arcuosa (HuGHES- 
ScHRADER ’43b) there is a closer approach to a normal diakinesis than 
occurs in most other groups. The majority of the bivalents open widely 
at the kinetochore region, and occasionally at a second locus also, 
before the onset of the pre-metaphase stretch—which is typical in 
character. The chiasmate structure of most of the bivalents is shown 
by the constancy of the open cross formation during the stretch stage. 
But one bivalent of the set is demonstrably non-chiasmate in structure. 
Its homologous chromosomes remain parallelly paired until the stretch 
stage, during which it opens smoothly, with no open cross, and with 
sister chromatids in close association until anaphase. The existence of 
two different mechanisms for the postpachytene association of homo- 
logues in the bivalents of a single complement is here evident. It is 
disappointing that in neither maya nor cursor can the existence of 
the non-chiasmate type of bivalent be either proved or conclusively 
excluded. 
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In maya the pairing of homologues is prolonged until the stretch 
stage. At the period corresponding to diakinesis in arcuosa the chromo- 
somes are somewhat diffuse and stain poorly, but it is quite clear that 
no opening out of the bivalents—except for occasional slight separation 
of kinetochores—takes place. The premetaphase stretch is typical in 
character. Although staining improves in later prophase, the bivalents 
are difficult to analyze due to a marked but inconstant cohesion of 
chromatids. However, chiasmate structure can be shown for the majority. 
as evidenced by the open cross in one or both arms during late stretch 
and congression stages. No clear-cut evidence for the existence of the 
non-chiasmate type was found. 

In meiotic prophase of cursor a very diffuse, almost completely non- 
staining stage follows pachytene. From it the bivalents emerge in 
diakinetic form, but indefinite in outline. In many bivalents 1 or 2 
loci of opening out develop, alternating with chiasmata-like junctions; 
in others the homologues remain parallelly paired. During the stretch 
stage the open cross formation is visible in some bivalents. Others 
appear to be non-chiasmate, but this cannot be established with 
certainty due to their small size and a curious asymmetry which 
develops during the stretch stage—homologous regions of the two 
chromosmes being attenuated to markedly different degrees. 


Subfamily Summary. 

The subfamily Liturgousinae includes 1 African, 1 Australian and 
1 American group. For the present a summary of the cytological 
characters of the single tropical American genus Liturgousa must stand 
for the subfamily. The sex chromosome mechanism is of the primitive 
XO-XX type. Chromosome number (2n 3) in 3 species studied is 17, 
23 and 33. A Robertsonian relation is possible between L. arcuosa 
and L. cursor, and between L. maya and L. arcuosa if the additional 
assumption of a secondary change in kinetochore position in some of 
the autosomes of arcuosa be made. Male meiosis shows wide variation 
in respect to prolongation of parallel pairing and suppression of dia- 
kinetic phenomena. Chiasmate bivalents are present in all 3 species, 
and in L.arcuosa there occurs an additional, non-chiasmate type. 


7. Mellierinae: 


Melliera brevipes. 


This small but distinctively differentiated subfamily comprises several genera 
apparently restricted to Mexico and Central American, and one genus in New 
Guinea. Melliera brevipes is the first of the subfamily to be studied cytologically ; 
for an evaluation of its taxonomic position the reader is referred to the forth- 
coming study by RExHN (’50b). One immature female was taken on a shrub in 
second growth forest near Cairo, Costa Rica, on April 17, 1944. Two adult females 
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and one nymphal male were captured, May 23, June 15 and June 21 respectively, 
in 1948 at the rim of the canyon of the Rio Reventazén near Turrialba, Costa 
Rica. This particular locale harbored many mantids besides Melliera, notably 
Acanthops, Antemna, Tauromantis, Angela and Oligonyx. It comprised tangled 
thickets of shrubs connected by vines with the tops of forest trees growing on 
the wall of the canyon below. 

Melliera proves to have the X'X?Y sex chromosome mechanism, 
thus extending its known distribution to still another subfamily. The 
chromosomes (2n $) number 27, all mediokinetic. The two X chromo- 
somes are of great length relative to the autosomes while the Y has 
undergone extreme reduction in size (Fig. 12). In both X’s the free 
arm is shorter than the pairing arm—a condition duplicated only in 
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Fig. 12. Melliera brevipes; Feulgen; autosomal bivalents and sex trivalent, Metaphase I. 





the Vatinae. In spermatagonial mitoses the 3 sex chromosomes lag 
behind the autosomes in the anaphasic movement. This process is 
' discussed further under Stagmatoptera of the Manteinue. 

Male meiosis shows the characteristic prolongation of parallel 
pairing of homologues. The only trace of diplotene-diakinetic opening 
out in the bivalents is the formation of a loop at the kinetochore region 
(Fig. 13), but even at the start of spindle formation many bivalents 
are without even this opening. A premetaphase stretch of great intensity 
coincides with the collapse of the nuclear membrane and the formation 
of the spindle (Fig. 14). As the bivalents are torn open in the stretch, 
persistently paired regions resist the opening out process. Distal to such 
points a second locus of opening out appears, and always at right angles 
to the plane of the kinetochore loop so that the resulting configuration 
can in all probability be ascribed to chiasmata (Fig. 14—a, and below). 
The real structural difference between the chiasmate and the non- 
chiasmate mantid bivalent is evident in comparing bivalent a of 
figure 14 with the same stage in the opening of the Acontiothespis 
bivalent (Fig. 29, bivalents 1-3). In the latter non-chiasmate type 
the distal, still parallelly paired, portion of the chromosome arms may 
also resist the stretching process, but one never finds a second loop 
or half loop nor an open cross configuration in an arm of the bivalent. 
In the Melliera bivalents, on the other hand, the frequency of the open 
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cross with its clear association of non-sister strands in the horizontal 
arms, is extremely high and as many as 8 or 10 may persist to final 
metaphase (Fig. 12). In contrast to the autosomal bivalents the chromo- 
somes of the sex trivalent have already assumed end to end position 
before the stretch stage; no evidence of chiasmata was found. In 
respect both to the precocious opening out, and to the type of terminal 
association, the sex trivalent of Melliera thus corresponds with those 
of all other X1X?Y species studied. 
The cytological characters of the subfamily, as exemplified by 
Melliera, may be summarized as follows: chromosome number, 2n 4, 27; 
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Figs. 13 & 14. Melliera brevipes; Feulgen and Fast Green (not all chromosomes drawn): 
Fig. 13 maximum opening of bivalents before stretch; Fig. 14 (a from adjacent section) 
pre-metaphase stretch. 


sex chromosome mechanism X'1X?Y; male meiosis with premetaphase 
stretch, and chiasmate bivalents. The relationship thus evident with 
the other X1X?Y subfamilies is further emphasized by the similarity 
in behavior of the sex chromosomes in spermatogonial and meiotic 
mitoses. 
8. Photininae: 
Subfamily Summary. 

Of the 10 genera included by Giati0-Tos in the Photininae, 7 are 
American, 1 southern European and 3 African. Of the American forms 
Brunneria is of special interest for its parthenogenetic habit—unique 
among mantids. The chromosomes of only 1 species of the subfamily 
are known. In Iris oratoria of southern Europe, (WHITE (41) records 
the presence of the XO-XX sex chromosome mechanism and a male 
diploid number of 25, of which the larger autosomes and the X are 
mediokinetic. From a spermatogonial metaphase figured by MaTrHry 
(49) it appears probable that 6 pairs of autosomes are mediokinetic 
while the other 6 have approximately terminal kinetochores. Acro- 
kinetic chromosomes are so rare in mantids that their presence here 
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suggests that the number 25—thus far known only in Jris—may well 
be equivalent on a Robertsonian basis to those 19-chromosome comple- 
ments in which all the elements are mediokinetic (Oligonicinae, Angela 
of the Schizocephalinae, and Epaphroditinae). Too little is yet known 
of the chromosomes of these groups to test the suggested cytological 
linkage. 

9. Choeradodinae: 
Subfamily Summary. 


This subfamily was erected for the single genus Choeradodis, 
distinguished by the exaggerated expansion of the dorsal pronotum 
into a flat, leaf-like carapace. The distribution of the genus is remark- 
able—the included species stem from peninsular India, Ceylon and 
tropical America. The cytology of only 1 species is known—the 
American Choeradodis rhombicollis (HucHEs-SCHRADER *43b). We 
have taken this mantid at Barro Colorado Island, Panama—the males 
being attracted to night lights—and near Turrialba, Costa Rica. Two 
adult females were observed hunting and feeding, in daytime, in the 
deeply forested gorge of the Reventazén, in both cases perched on the 
broad green leaves of low shrubs where the marvellous leaf mimicry 
of elytra and pronotum makes them difficult to apprehend despite 
their large size. 


The chromosome number of the male is 31, [W1Liams’ (’38) report 
of 27 was based on what appears to have been poorly fixed material], 
and the kinetochores are median to subterminal. The autosomes are 
small relative to the sex chromosomes, which are of the X1X?Y type. 
The latter correspond closely in size and arm ratios with the sex 
trivalents of certain genera of the Manteinae, notably Stagmatoptera 
and Paratenodera (Fig. 47). Post-pachytene meiosis is difficult to 
analyze due to the presence of a non-staining, confused stage, followed 
by a brief diakinesis in which the chromosomes still stain faintly. 
Three types of bivalents can be distinguished. In one, homologous 
chromosomes remain parallelly paired, but uniformly well separated; 
the second is identical except for a wide divergence of the homologues 
at one end of the bivalent; in neither of these types are chiasmata 
present. In the third type the homologues diverge widely except for 
a single point of junction, suggestive of a chiasma. That this third 
type is really chiasmate is indicated by the appearance of the open 
cross configuration in a small percentage of the bivalents when they 
open in the spindle. The pre-metaphase stretch stage is present, but 
less extreme than in most species. The chromosomes of the sex trivalent 
are terminalized before the stretch stage. Malorientation of the trivalent 
is frequent during the stretch but is usually corrected by metaphase. 


Chromosoma, Bd. 4. 2 
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The cytological characters, as the subfamily is now known, link it 
closely to the other X'X?Y groups. This is evident in the structure 
and the behavior of the sex chromosomes, and the presence of the 
pre-metaphase stretch. The addition of 2 pairs of autosomes to the 
13 pairs so uniformly present in the other X'X?Y groups implies no 
wide phylogenetic separation. Its widest divergence lies in the evolution 
of the non-chiasmate bivalent, in addition to the chiasmate type 
characteristic of the other groups. 


10. Manteinae: 


a) Stagmomantis carolina. 


The wide range of this species extends from southeastern USA. into northern 
South America, exclusive of the West Indies. I have found it abundant on Spartina 
in salt marshes near Onancock, Virginia, USA., from July through September; 
on Barro Colorado Island, Panama, in clearings in the forest and attracted to 
night lights; and in Turrialba and Cairo, Costa Rica, from February through June, 
in a wide variety of habitat. For example, of the 13 specimen taken for cytological 
study in 1944, 2 were in the deep forest of the Reventazén gorge, 4 in marginal 
areas of second growth forest, 5 in cultivated fields or hedgerows, and 2, (1 male 
and 1 female), were attracted to lights. Only adults were found on Barro Colorado 
in December and January; adults and nymphs in the 2 Costa Rican localities 
from February through June, but with a steady increase in the number of immature 
forms through these months. 


The Costa Rican 8S. carolina was studied primarily to determine 
the degree of suppression of diplotene-diakinetic phases in male meiosis, 
since a difference in this character distinguishes males of this species 
collected in Virginia from those of Panama (HucuEs-ScHRADER, 43b). 
In all Costa Rican material, homologous autosomes remain parallelly 
paired, with only an occasional separation, and this sharply localized 
at the kinetochore region, right up to the time of spindle formation 
and the initiation of the premetaphase stretch. Surprisingly, it thus 
conforms to the Virginian rather than to the Panamanian type. 


b) Stagmomantis heterogamia. 

In my experience this is the most common mantid in that region of the Atlantic 
drainage of Costa Rica extending from Turrialba to Gudpiles. The 13 specimen 
taken for cytological study in 1944 represent but a very small percentage of those 
seen, and the species was equally abundant in 1948. As to periodicity, my records 
include adults from February 9 to June 2, while nymphs were taken at intervals 
between March 27 and May 10. The preferred habitat seems to be openings in the 
forest, or along forest margin. Thus 11 specimen were taken from low trees and 
shrubs along forest trails in the canyon of the Reventazén near Turrialba; 2 in 
cultivated fields (Cairo, Turrialba), but in both cases from shrubs near second 
growth forest. During 1948, especially in May and June, many individuals were 
seen on coffee land of the Inter-American Institute, Turrialba, but here again always 
in close proximity to the river forest. 
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In cytology this species parallels Stagmomantis carolina closely. 
The male has 27 chromosomes, all mediokinetic. The sex chromosomes 
are of the X1X*Y type (Fig. 16). Y is relatively small and equal armed. 
The two X chromosomes can usually be distinguished by their relative 
length, but the difference between them is less than in most X!X?Y 
Manteinae. Since in addition the ratio of length of pairing to free 
arm is only very slightly different in the 
two, a positive discrimination between X! 
and X? is not always possible. 

Meiotic prophase shows less prolong- 
ation of the parallel pairing of homologous 
autosomes than occurs in the Virginian 
S. carolina. As in the Panamanian type of 
that species, the majority of the bivalents 
open out widely at the kinetochore region 
prior to the breakdown of the nuclear mem- 
brane, and frequently a second and even a 
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Figs. 15 & 16. Stagmomantis heterogamia; Feulgen: Fig. 15 maximum opening of bivalents 
prior to stretch (not all bivalents drawn); X XY already in end to end alignment; Fig. 16 
autosomal bivaients and sex trivalent. 








third locus of opening out may be detected (Fig. 15). The pre-metaphase 
stretch is sudden and extreme, and discloses in all bivalents chiasmata- 
like connections which resist the tearing apart process. The open cross 
configuration is frequent at this stage and is still visible at final meta- 
phase in from 5-12 bivalents of the complement (Fig. 16). The chiasmate 
structure of the bivalents is thus beyond question. As in all other X1X?Y 
species in which its prophase behavior has been checked, the sex 
trivalent opens out before the autosomal bivalents and without dis- 
closing chiasmata. 
c) Stagmatoptera septentrionalis. 

My material of this species stems exclusively from Barro Colorado Island, 
Panama. One juvenile male was found in a clearing in deep forest, December 30, 
1940. Two adult males were taken at night lights at the edge of forest on Decem- 
ber 28, 1948, and January 2, 1949. 

Stagmatoptera has the 27 mediokinetic chromosomes, and the X1X?Y 
mechanism, characteristic for its group (Fig. 17), but the autosomes 
2Q* 
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are unusually small relative to the sex chromosomes. The Y has 
very unequal arms and is exceptionally large; its length relative to 
that of the X’s is exceeded only, among the X!X?Y species now 

known, in Mantis reli- 









gs giosa. X1 and X* can be 
4s distinguished by length . 
*$ and by arm ratios; the 


free arm of the longer, 
X!, is shorter than its 
pairing arm, while this 
relation is reversed in X? 
(Fig. 47). 

In late meiotic pro- 
phase there occurs a typi- 
cal and violent pre-me- 
taphase stretch, during 
which open cross configu- 
rations are evident in one 
or both arms of many 
bivalents. At final meta- 
phase the bivalents are 
predominately of the rod 
type as in Stagmomantis 
heterogamia, but with a 
more complete terminali- 
zation of the chromoso- 
mes. Occasionally, how- 
ever, the open cross is still 
visible at metaphase, and 
there is little doubt that 
most if not all bivalents 
are chiasmate in struc- 
ture. Unfortunately, no 
material of the stage im- 
mediately preceding the 
pre-metaphase stretch is 
available, so the degree of 
suppression of diplotene and diakinetic phenomena remains unknown. 

Abundant material is available on spermatogonial mitosis. A 
spectacular lagging of the 3 giant sex chromosomes characterizes the 
anaphase movement. This phenomenon has also been reported in 
Paratenodera aridifolia and Tenodera superstitiosa (Oauma °21), Para- 
tenodera sinensis (Kina 31), Mantis religiosa (Erazi ’40), and in a 


Fig. 19 synchronous disjunction 


ythrosin: Fig. 17 spermatogonial me 
of anaphase. 


lateral view; 





chromosomes and autosomes in first half 





Figs. 17—19. Stagmatoptera septentrionalis; Gentian Violet and Er 


polar view, sex chromosomes at top; Fig. 18 same, 
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species of Hierodula (INaMDAR, personal communication). I have found 
it also in Stagmomantis carolina, Stagmatoptera septentrionalis, Tauro- 
mantis championt, Melliera brevipes, Antemna rapax, and Choeradodis 
rhombicollis. Thus in all X1X*Y species for which data on spermatogonial 
anaphase are available this same differential behavior of the sex 
chromosomes is found. The following observations on the details of 
the process in Stagmatoptera have been confirmed for Tauromantis and 
for Antemna of the Acromanteinae also. 

During the first half of anaphase, disjunction is synchronous in 
sex chromosomes and autosomes; the chromosomal fibers of all shorten 
progressively while the spindle undergoes little or no elongation. No 
stickiness or persistent cohesion of chromatids such as might be expected 
in lagging chromosomes is to be observed. Note in this respect the 
clean separation of the still paired portions of the chromatids of the 
sex chromosomes in figure 19. During the second half of the anaphase 
movement, however, the sex chromosomes are inactive (Figs. 20, 21). 
No further shortening of their chromosomal fibers is demonstrable. 
Their disjoined chromatids are carried further apart by the extreme 
elongation of the spindle but, unlike the autosomes whose chromosomal 
fibers shorten progressively throughout the whole anaphase, they do 
not approach much, if any, closer to the poles. The sex chromosomes 
are eventually included in a common vesicle which becomes adherent 
to the main body of the telophase nucleus (Fig. 22). It should be noted 
further that in all somatic mitoses observed and in the ensuing meictic 
divisions the sex chromosomes are synchronized with the autosomes 
throughout the whole anaphase. Aside from its purely cytological 
interest this differential behavior of the compound sex chromosomes 
constitutes a character common to all X!X?Y species investigated and 
contributes to the evidence for a basic homology of this mechanism 
throughout the Manteidae. 


d) Tauromantis championi. 

Seven males and 12 females of this large and imposing mantid were collected 
in a single restricted region along the Rio Reventazén near Turrialba, Costa 
Rica. Four of these were taken in the deeply forested gorge of the Reventazén, 
and the rest on the adjacent area at the top of the canyon where the forest merged 
with dense undergrowth. Adults were found on April 11, 1944, May 7 and June 16, 
1948—nymphs in April, 1944, and throughout May and June, 1948. By the end 
of June, meiosis was only just beginning in male nymphs, so that for cytological 
purposes July is probably the best collecting season in this locality. 

The chromosomes of the male Tauromantis, typical for X?X*Y 
Manieinae, number 27 and are all mediokinetic (Fig. 23). The Y inter- 
grades in size with the larger autosomes and has a submedian kine- 
tochore. The two X chromosomes are the largest of the set and may 
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be distinguished on the basis of length, but in ratio of length of pairing 
arm to free arm they differ markedly from those of all other Manteinae 
(Figs. 25, 47). As in Stagmomantis heterogamia, there occurs a transient 





inactive in second half of anaphase; Figs. 21 & 22 successive stages in telophase. 





Figs. 20—22. Stagmatoptera septentrionalis; Gentian Violet and Erythrosin: Fig. 20 sex chromosomes 
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diplotene-diakinetic stage in late meiotic prophase, during which one 
to three loci of opening out are visible in different bivalents (Fig. 24). 
Alternation of plane in adjacent loops or half loops is demonstrable 
here. In the typical pre-metaphase stretch stage which follows, the 
open cross configuration is frequently encountered, and the chiasmate 
structure of the metaphase bivalents (Fig. 25) is certain. 
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Subfamily Summary. 
This immense subfamily contains approximately one fifth of all 
known mantids, and is world-wide in distribution throughout tropical 


— 


and X* peripherally at 
mts before stretch; 


a 





Fig. 24 maximum diakinetic opening of bivale 


Fig. 25 metaphase I complement, 12 bivalents and sex trivalent. 


i; Feulgen: Fig. 23 spermatogonial metaphase, 





s 
J 


» Y not positively identifiable; 





Figs. 23-25. Taur 
right, 


and subtropical regions with some extensive invasions of the temperate 
zone. I18species have been cytologically studied (Table2); they 
represent 7 of the 12 component groups and derive from Asia, Europe, 
Africa and America. Three African and the 2 Australian groups remain 
unsampled. 
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It was in two species of Manteinae, Tenodera superstitiosa and Para- 
tenodera aridifolia, that Oauma (’21) first correctly analyzed the com- 
pound sex chromosome mechanism of mantids. The persistence of the 
primitive XO-XX mechanism within the group was not known until 
Wauite’s study of Callimantis in 1938. From 1921 to the present, 
chromosome number and sex chromosome mechanism have been 
established for 15 additional species of Manteinae (Kine ’31, Asana ’34, 
Erazi *40, Wuire °41, Huaues-ScoraDER *43b, Ocuma 746), and 
more detailed studies of male meiosis are available for 10 of these 
(WuiTE ’38, ’41, HucHEes-ScHRADER ’43a, ’43b and the present report). 

Cytologically, the 16 investigated species of the groups Stagmo- 
mantes, Phasmomantes, Mantes, Tenoderae and Hierodulae constitute a 
closely knit natural assemblage. All have the X1X?Y mechanism. 
The chromosomes, all mediokinetic, number 27 in all, with the single 
exception of 1 of the 2 species of Sphodromantis studied by WHITE, 
in which the number of autosomes has been reduced by 4. Suppression 
of diplotene-diakinetic opening out of bivalents occurs, to varying 
degrees, in all species for which data are available. In Paratenodera 
sinensis and Sphodromantis homologous autosomes remain parallelly 
paired until torn open by the pre-metaphase stretch; in Stagmomantis 
heterogamia, Stagmatoptera, and Tauromantis suppression is less complete 
and a transient diakinetic opening out intervenes before the stretch 
stage, while in Stagmomantis carolina both types of behavior are 
encountered each in a different geographic population. It is possible 
that still another. variant occurs, for Erazi (’40) claims that in Mantis 
religiosa a typical diakinetic opening of the bivalents into rings is later 
suppressed by a resumption of the parallel pairing of the homologues. 
Neither her figures, nor seriation of stages is convincing, however, and 
the case. demands further analysis. 

Bivalent structure is remarkably uniform among these X1X?Y 
Manteinae. The chiasmate structure of all or most of the bivalents 
is demonstrable in Stagmomantis, Tauromantis and Paratenodera 
sinensis. In Paratenodera aridifolia OauMa shows an open cross in the 
long arm of one of the two autosomal bivalents figured, and WHITE 
encountered the same configuration occasionally in Sphodromantis 
viridis. In the other species studied, either no data are available on 
this point or the structure of the bivalents is not open to analysis, 
but in none has the evolution of the non-chiasmate structure been 
demonstrated. The pre-metaphase stretch is established as a normal 
stage in male meiosis in a total of eight X1X?Y Manteinae—and this 
includes all species yet investigated with respect to it. 

The compound sex chromosomes also show remarkable uniformity, 
both in structure and behavior; this is discussed in a later section 
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(p. 48). Suffice it to say here that X! and X? are invariably large, 
mediokinetic chromosomes, while the Y has undergone extensive 
interspecific change. In some species one arm of each X is negatively 
heterochromatic in spermatogonial metaphase, but this is not true of 
all. In meiotic prophase, however, in all species studied one arm of 
each X is positively heterochromatic. These join to form a pear-shaped 
heterochromatic body whose tip, comprising the closely appressed free 
ends of the X’s, is polarized in the early prophase bouquet. From the 
blunt end of the heterochromatic body emerge two univalent threads — 
the euchromatic arms- of X1 and X*. The actual synapsis of these 
threads with the homologous arms of the Y has not been observed, 
but it can safely be inferred from the post- 
pachytene configuration (WHITE 41, HuGHEs- 
ScuHRaDER, unpublished). Figure 26 shows a 
characteristic stage in the opening out of the sex 
trivalent in Paratenodera sinensis. The large 
heterochromatic mass is formed by the free 
arms of X} and X? which gradually separate 
in succeeding stages. The differential segments 
of X1 and X? connect this mass with the Y, F 

whose different phase of contraction is still Se tis saamionn: 
apparent at this stage. (In earlier stages in this explanation in text. 
species the proximal, differential segment of the 
Y forms a heterochromatic lump which often fuses with that formed 
by the free ends of X! and X?.) The synaptic union of the pairing 
arms of X!} and X? with the pairing segments of Y is clearly apparent 
as the trivalent opens. Subsequent to the stage figured the chromo- 
somes of the sex trivalent are progressively terminalized until an end 
to end junction is achieved. This diakinetic opening of the sex trivalent 
is, in all species studied, independent of the degree of prolongation of 
parallel pairing shown by the autosomes. No chiasmata have been 
observed in the sex trivalent in any species, but these stages are so 
rarely open to analysis that a non-chiasmate conjunction cannot be 
considered as established. During the pre-metaphase stretch stage the 
kinetochores of the sex chromosomes move at random toward the nearer 
center. Frequent malorientation of the trivalent results, but this is 
almost invariably rectified by re-orientation before anaphase (WHITE 
41, Hucues-ScHraDER °43b, INampaR 49). At final metaphase the 
kinetochores of X? and X? co-orient with that of the Y to give the 
expected segregation. 

In striking contrast to the natural group formed by the X*X*Y 

species, the two XO species discovered by WuirTeE (’38, ’41) stand out 
as cytological misfits in the subfamily Manteinae. Callimantis antillarum 
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of the group Callimantes has only 17 chromosomes (2n ¢), all. medio- 
kinetic and closely intergrading in size. The single X is positively 
heterochromatic in meiotic prophase and negatively in spermatogonial 
metaphase. Male meiosis is demonstrably non-chiasmate; homologous 
chromosomes remain parallelly paired, except for a localized separation 
of kinetochores, until anaphase. Cytologically no kinship is demon- 
strable between Callimantis and the other Manteinae; on the other 
hand, it corresponds closely in ali cytological characters with Pseudo- 
miopteryx of the subfamily Pseudomiopteriginae. Similarly, Miomantis 
of the group Cilniae shows no cytological linkage with other Manteinae. 
It has the low chromosome number of 15 (2n @); all are large, medio- 
kinetic and fairly uniform in size; the unpaired X is negatively hetero- 
chromatic in meiotic metaphase. WuirTe (’41) notes that the pro- 
metaphase bivalents resemble those of Acontiothespis, but since the 
open cross configuration is occasionally encountered in metaphase 
bivalents, a chiasmate structure of at least some of them is indicated. 
A pre-metaphase stretch stage is present. 


It is thus clear from the cytological evidence that the subfamily 
Manteinae as now constituted does not form a natural group. The 
taxonomic implications of the data are considered in the concluding 
section. 


11. Acontioth inae: 


a) Acontiothespis cordillerae vitrea. 


Five females and 3 males of this charming mantid were taken in Costa Rica 
from February through May, 1944, and in May and June, 1948. The presence 
of very young nymphs as early as February 17th and as late as June 26th con- 
firms REHN’s (’35) conclusion that the species has at least 2 broods annually. The 
preferred habitat was ground cover or low shrubs always at the edge of the forest; 

. T records are from the vicinity of Turrialba and 1 near San Isidro del General 
on the Pacific slope. 





The sex chromosomes are of the XO-XX type. The chromosomes 
number 16 in the female, 15 in the male, and form a series closely 
graded in size (Figs. 27 and 28). The kinetochore is median in 6 pairs 
of autosomes, submedian in 1 autosomal pair and in the X. A pro- 
nounced secondary constriction is visible in the long arm of the X 
in male meiosis (Fig.31) but is not observed in gonial divisions. 
Positively heterochromatic in meiotic prophase and gonial interphase, 
the X cannot be distinguished from the pair of of J-shaped autosomes 
at gonial metaphase. 

Meiosis in the male is of special interest since all the bivalents are 
non-chiasmate, and this character is combined with a violent pre- 
metaphase stretch process. Up to the time of spindle formation and the 
initiation of the stretch stage, homologous chromosomes remain 

















The chromosomes of mantids in relation to taxonomy. 27 
parallelly paired with only a slight separation in the kinetochore region. 
The bivalents are devoid of chiasmata and their close resemblance 
to metaphase chromosomes of gonial and second meiotic divisions is 
evident in comparing bivalents 1-4, figure 29 with the chromosomes 
of figures 32 and 33. During the stretch stage, as its kinetochores move 
toward opposite poles, each bivalent is pulled open, apparently against 
considerable resistance from the cohesion of the paired arms—to judge 
from the extreme attenuation often produced between kinetochore 
and the distal paired regions. This attenuation is often strikingly 
asymmetrical—the same region which becomes attenuated in one 
chromosome may remain 

relatively thick in its ho- 

mologue (e. g., bivalent wy 

1, in fig. 29). Similarly « > w% 
asymmetrically stretched a Sy 7 < 


bivalents were noted by 


Wurre (’41) in Sphodro- a\ " ) L< 
mantis, and are frequent ar | Qo 
and exaggerated in Titur- 27 +) 0 23 Uf} 
gousa cursor. This pheno- ' : ‘ 4 

¥ Figs. 27 & 28. Acontiothespis cordillerae vitrea; Gentian 
menon may easily lead Violet: Fig. 27 spermatogonial metaphase; X is one 
to a misinterpretation of the 3 J-shaped chromosomes in center of plate; 


‘ ; Fig. 28 somatic metaphase, female; 2 of the 4 J-shaped 
of bivalent structure in chromosomes are X’s. 


configurations less open 

to analysis than those of Acontiothespis, since a lump may be produced 
at the kinetochore region which resembles the short arm of an acro- 
kinetic chromosome. The interkinetochore opening and the paired 
arms of bivalents such as 1, 2 and 3 of figure 29 might thus be mistak- 
enly interpreted as an open cross of chiasmate origin in the long arms 
of chromosomes with nearly terminal kinetochores. In Acontiothespis 
the non-chiasmate structure of the bivalent is clear, since the medio- 
kinetic structure of all chromosomes is demonstrable in gonial and 
second meivtic mitoses; in the bivalents noted above the horizontal 
arms of the pseudo-cross are formed by the still parallelly paired whole 
arms of the two homologous chromosomes—not by non-sister chro- 
matids in a single arm of an opened bivalent. As the stretching process 
continues, the 6 bivalents with median kinetochores open into rings; 
in the 7th, with submedian kinetochores, the shorter arms break apart 
and a rod bivalent results. In none does the disjunction ever disclose 
the association of non-sister strands in a cross formation; the behavior 
of the non-chiasmate bivalent when torn open by the stretch is thus 
clearly distinguishable from that of the chiasmate type when subjected 
to the same stress. 
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Congression at the equator overlaps the latter part of the stretching 
process (Fig. 30) and is followed by a re-contraction of the chromosomes 























Figs. 29—31. Acontiothespis cordillerae vitrea: Fig. 29 Feulgen; early stretch stage (2 bival- 

ents and X omitted); explanation in text; Fig. 30 Feulgen; group of autosomal bivalents 

and X in stage of maximum stretch; Fig. 31 Gentian Violet; metaphase I; secondary 
constriction in X. 








Figs. 32 & 33. Acontiothespis cordillera vitrea; Gentian Violet: Fig. 32 precocity in division 
and orientation of kinetochores prior to metaphase II; Fig. 33 metaphase II. 


such that the length of the bivalents at final metaphase (Fig. 31) is 
roughly half that at the stage of maximum stretch. In their final 
metaphase form the bivalents are typical rings and rods, demonstrating 
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once again that the terminal association of chromocsomes in a bivalent 
is not in itself proof of previous chiasmata. 

‘The second meiotit division in Acontiothespis also shows & precocity 
in kinetochore to center orientation similar to that seen in the pre- 
metaphase stretch. The kinetochore divides, daughter kinetochores 
co-orient, and chromosomal fibers are: formed prior to congression at 
the equator (Fig. 32). This is a marked exaggeration of that “jockeying 
for position” observable at pro-metaphase in many organisms. The 
stage is transient, and a flat metaphase plate is invariably produced 
before anaphase disjunction starts (Fig. 33). Sister chromatids remain 
closely paired except at the kinetochore re- 
gion, in contrast to the distal divergence which 
produces the 4-armed configurations usually 


found at second metaphase. ont tia Se 
oy A rd 


b) Tithrone roseipennis. 

A single adult female of this rose-winged mantid sac 
was captured at Finca Aragon, Turrialba, Costa Rica, 
February 19, 1944—from low herbaceous growth at " ra 

. 34. Tithrone roseipen- 
the edge of aes growth a ’ ote: iildiliben: ‘semiahio 

The diploid number is 16, and comprises metaphase, female. 

8 pairs, 6 of which have median, and 2 sub- 
median, kinetochores (Fig. 34). Thus in kinetochore position, number and 


size of chromosomes Tilhrone corresponds closely with Acontiothespis. 





Subfamily Summary. 


The Acontiothespinae are found only in the American tropics. A 
special charm for the collector lies in the remarkably ant-like form and 
action of the nymphs, and the beautiful coloration of many of the 
species. In addition to the Costa Rican forms reported above, some data 
are available on a male nymph of the genus Acontiothespis, species 
unknown, from southern Mexico (WHITE ’41). Chromosomes all medio- 
kinetic and 15 in number, meiosis approximating -that of Callimantis 
but with some degree of stretching of pre-metaphase bivalents—these 
characters attest its close relation to A.cordillerae vitrea. The only 
difference demonstrable (WuHITE’s material did not include all meiotic 
stages) is in the structure of the X chromosome, which is J-shaped with 
a constriction in the long arm at meiotic metaphase in A. cordillerae vitrea 
while it is equal-armed with no constriction in WuITE’s nymph. REHN 
(35) has shown the true cordillerae to be primarily Mexican in distri- 
bution, reaching higher altitudes in Guatemala and replaced southward 
by A. cordillerae vitrea. Since Wurrn’s nymph was taken in Yucatan 
it probably represents the true cordillerae, and the structural type of 

















30 Satty Hucues-ScHRaDER: 
the X constitutes a cytological character distinguishing the parent 
species from its southern variety vitrea. 

The cytological characters of the subfamily as now known may be 
summarized as 1) a low chromosome number, 2n ¢ = 15, all medio- 
kinetic and closely graded in size; 2) sex chromosomes XO-XX_; 3) pro- 
longation of parallel pairing in and suppression of diplotene-diakinetic 
opening of meiotic bivalents; 4) presence of pre-metaphase stretch ; 
and 5) non-chiasmate bivalent structure. Points of additional interest 
are the correlation of a structural change in the X with a geographical 
variety, and precocity of kinetochore division and orientation in the 
second meiotic division of 1 species. 


12. Epaphroditinae: 
a) Acanthops godmani. 


To see this species in its native haunts is a memorable experience, so perfect 
is its resemblance to a dead and shrivelled leaf. The mimicry extends not only 


Vise Oe 


70h 
Figs. 35 & 36. Acanthops godmani; Feulgen: Fig. 35 spermatogonial metapliase; single X 
at left; Fig. 36 somatic metaphase, female; XX at top. 





to structural detail and color, but even to the light, erratic swaying of a dead 
leaf in the wind, for a favorite pose of the-mantid is to hang head down, abdomen 
folded back against thorax, and suspended from a twig by its middle pair of legs. 
One adult and 4 juvenile females of different instars and 2 juvenile males were 
captured between May 23 and June 21, 1948, near Turrialba, Costa Rica. The 
sex ratio was in reality even more lop-sided for few of the females seen were 
collected. The locale was in each case the same—the unique commingling of tree 
tops with the dense undergrowth of the forest edge on the rim of the Reventazén 
described above for Melliera. 

The chromosomes number 20 in the female, 19 in the male (Figs. 35, 
36). They comprise 9 pairs of small autosomes, closely graded in size, 
and a relatively large X; all are mediokinetic. Even in the absence of 
meiotic stages in the juvenile males at my disposal, there can be no 
doubt about the character of the sex chromosome mechanism. The 
presence of a single positively heterochromatic body in spermatogonial 
interphase and the duplication, in the female complement, of the single 
large chromosome of spermatogonial metaphase makes the identi- 
fication of the XO-XX mechanism positive. 
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b) Pseudacanthops medusae. 


The unique type of this species was found by a workman of the Inter-American 
Institute, Turrialba, while pruning an old Inga tree in a cafetal bordering the 
Reventazén. The coloring, and the curly prolongations of the body wall comme- 
morated by REun in the specific name make this mantid blend perfectly with 
the moss and lichen-covered bark of the tree trunks. 

The chromosome complement of the female is shown in figure 37; 
its close correspondence with that of Acanthops is evident. There are 
9 pairs of small mediokinetic chromosomes, closely graded in size, 
and 1 pair of relatively large V’s, corresponding 


to the X chromosome of Acanthops. — | & L 





Subfamily Summary. 3 Wt x 
The Epaphroditinae comprise, in addition to oe 
the tropical American, 1 African and 1 Asian be ) T ©° 
group. Of their cytological characters we know a [ A 
only that in representatives of 2 American a 
genera the chromosome number is 2n 9 = 20, 37 - 
2n ¢ = 19; that the chromosomes are all medio- — 1p. 


‘ ee . Fig. 37. Pseudacanthops 
kinetic; and that the sex chromosome mechanism ik flyin... 


is XO-XX in type. matic metaphase, female. 


13. Acromantinae: 
Antemna rapax. 

This large and distinctive mantid, with extremely robust praying arms and 
leaf-like elytra in the female, is the sole American representative of an ancient 
Old World subfamily. Although rare in collections, we have found it not infre- 
quent in the forest of the Reventazén canyon near Turrialba, Costa Rica. Seven 
adults, 6 female and 1 male, were collected there during May and June, 1944 
and 1948. Of these 5 were taken in dense thickets at the edge of the forest on the 
rim of the canyon, and 2 in deep forest within the gorge. Oviposition was observed 
on June 20, 1948, the ootheca being attached to a branch of a low shrub at the 
edge of the forest. In this female the elytra were of a bright yellow color instead 
of green as in all other specimen seen. 

The diploid chromosome number is 27 in the male, 28 in the female 
(Figs. 38, 39). All have median to submedian kinetochores. Although 
no meiotic divisions are represented in my material, the sex chromo- 
somemechanism can definitely be established as the X1X*Y 3-X1X1X?X? 9 
type. This rests on the following evidence. Spermatogonial metaphases 
(Fig. 38) show, in addition to 12 pairs of relatively small autosomes,. 
3 unpaired chromosomes, 2 of which are extremely large and are further 
characterized by a negative heterochromacy of the distal region of the 
longer arm. Since each of these 2 large chromosomes appears twice 
in the female complement (Fig. 39) where they correspond exactly, 
except for the uniform contraction of both arms to be expected in the 
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homozygous sex, with those of the male set, they are identifiable as 
X! and X*. The third unpaired element of the male component, a 
J-shaped chromosome similar in length to the larger autosomes, is 
absent from the female set, and is thus identified as the Y. It can 
be distinguished from the autosomes at gonial anaphase, since, in common 
with all other X!X*Y species for which data on this stage are at hand, 
the 3 sex chromosomes lag during the latter half of the anaphase move- 
ment—thus further confirming their identification. 

Since Antemna extends the known distribution of the X/X?Y 
mechanism to still another subfamily, a comparison of its sex chromo- 
somes with those of the other groups is of interest. In common with 


TO 
38 ' . 39 
Figs. 38 & 39. Antemna rapaz: Fig. 38 Feulgen; spermatogonial metaphase, X' and X* 
with distal heterochromatic segment in long arm; Fig. 39 Haematoxylin; somatic 
.aetaphase, female, X'X*X*X* peripherally at top. 








those of mellierine, choeradodine and manteine species, they are large 
mediokinetic chromosomes; one arm of each X is heterochromatic in 
certain phases of its cycle, and the two X’s differ slightly in length. 
An unusual feature is the fact that the heterochromatic arm is consider- 
ably longer than the euchromatic in both X’s of Antemna. Comparison, 
however, is not really justified since our knowledge of arm ratios in 
other species is based on relations at meiotic metaphase, where the 
euchromatic (pairing) arms will appear relatively longer due to stretch- 
ing on the spindle. In gonial metaphase, on the other hand, the looser 
coiling of the negatively heterochromatic arms will make them appear 
longer than at meiotic metaphase when their degree of contraction 
equals that of the pairing arms. 

The presence of the compound sex chromosome mechanism, the 
lagging of the sex chromosomes at spermatogonial anaphase, and the 
chromosome number of 27 all denote close relationship with the other 
X1X?Y groups, particularly with the Manteinae, Mellierinae, and 
Vatinae. The cytological study of the Old World Acromantinae will 
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thus have extraordinary interest, for the nature of the sex chromosome 
mechanism will provide an additional, critical criterion for the sub- 
family association of Antemna. 





14. Hy podi: 
Of this subfamily, Asian and African in distribution ,the chromo- 
somes of only 1 species, Creobroter laevicollis, from India, are known 
(Ocuma ’46). The sex chromosomes are of the XO-XX type, and the 


diploid number of the male is 27. 


15. Toxoderinae. | 
This subfamily, primarily Asian and African, has one genus in 
tropical America. The oriental species, Toxomantis sinensis, is the 
only representative cytologically studied (Oatuma ’46). The chromosome 
number is again 27, and the sex chromosomes XO-XX. 


16. Vatinae: 
a) Phyllovates tripunctata. 

Three adult males of this imposing species were collected at night lights on 
Barro Colorado Island, Panama, December 31, 1940, December 30, 1948, and 
January 3, 1949. As is so often the case in adult mantids, the testes contained 
predominantly spermatids and sperms. A single large cyst in the 1949 specimen, 
however, yielded stages from late prophase through the first meiotic division. 

. The chromosomes, all mediokinetic, number 27 and comprise 12 pairs 
of autosomes and the 3 sex chromosomes, X1, X? and Y. The sex 
trivalent displays unique size and shape relations in its component 
chromosomes (Fig. 42). The Y is minute, both absolutely and relatively 
to the autosomes. The two X’s, by far the largest chromosomes of the 
set, are approximately equal in length, but distinguishable by the 
position of the kinetochore. In both the free arm is very short relative 
to the pairing arm. — 

Late pachytene shows the double polarization of chromosome ends, 
so common in mantids, as the two centers move to opposing sides of 
the nuclear membrane. There follows, in a variable number of bivalents, 
a typical diplotene opening out to form one pronounced loop or half 
loop (Fig. 40, bivalents 1 and 2) and a second or even third locus of 
separation less clearly defined (Fig. 40, bivalents 1 and 3). At this 
juncture the membrane disappears, the spindle forms, and a pre- 
metaphsae stretch stage ensues. Since this is less violent and more 
gradual than in most species the further stages in the opening of the 
bivalents can frequently be followed. From 2-4 loops and half loops 
with alternating planes of chromatid separation are then visible in 
different bivalents (Fig. 41). The points of persistent pairing of chromo- 
somes between these openings almost certainly represent chiasmata, 


Chromosoma, Bd. 4. 3 
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whose presence is further attested by the open cross formations in one 
or both arms of opening bivalents in later stretch stages. Many bivalents 
fail to complete the opening out process during the stretch and the 











Figs. 40 & 41. Phyllovat ; Feulgen; (several bivalents omitted for clarity) ; 
Fig. 40 incipient diakinesis age to Bs comment in text ; X'X*Y terminally aligned ; 
Fig. 41 stage of maximum stretch. 


open cross frequently persists to metaphase. The sex chromosomes 
are already in terminal alignment when first analyzable (Fig. 40), as 
in other X'X?Y species. 
b) Vates pectinicornis. 


Adult males were captured at night 
lights on April 18, 1944, in Cairo, and 
on May 21, 1944, in Siquirres, Costa Rica. 

The testes contain only sperma- 

me tids and sperms, with the exception 
of a single cyst of first meiotic meta- 
phases. These suffice to establish 
the chromosome number of 27, com- 


prising 12 pairs of autosomes plus 
X!1, X? and Y (Fig. 43). The sex 
Pi. 42. peta ame gy chromosomes and the majority, 
sex trivalent as oriented in metaphase I. probably all, of the autosomes are 

mediokinetic. X1 is slightly longer 
than X?, and in both the free arm is markedly shorter than the 
pairing arm (Fig. 44). The metaphase bivalents are opened more 
completely than in Phyllovates; their component chromosomes are 
all in end to end association; the structural type therefore remains 








undetermined. 
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Subfamily Summary. 


The Vatinae is the third largest subfamily in number of included 
species. The American groups constitute the majority, with a second 
center in Africa, a smaller representation in the Oriental tropics, and 
a single known species in the Australian fauna. In addition to the two 
Neotropical species described above, the chromosomes of one Old World 
form, Aethalacroa ashmoliana from India, are recorded (Ocuma, ’46). 
The diploid number in the male of the latter is 29, all apparently medio- 
kinetic. Surprisingly, the sex chromosome mechanism is of the XO type, 
the single, V-shaped X chromosome being the largest of the male 
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43 
Figs. 43 & 44. Vates pectinicornis; Gentian Violet: Fig. 43 metaphase I, polar; Fig. 44 
a group of autosomal bivalents and the sex trivalent at metaphase I, lateral view. 


complement. The co-existence of XO and X'X?Y species in the same 
subfamily throws doubt on the validity of their association; this point 
is further considered in the concluding section of the Discussion. With 
the present information, no formulation of the cytological characters 
of the subfamily is possible. 


17. Empusinae: 

Subfamily Summary. 

This highly specialized subfamily includes tropical Asian and 
southern Enropean species. Three species have been examined cyto- 
logically. Empusa egena from southern France (WHITE °41) is an 
XO-XX species with 27 chromosomes in the male, all with median 
to submedian kinetochores. The X is the largest of the set and has a 
submedian kinetochore. The Ceylon species, Gongylus gongylodes 
(WuiTE 41, Ocuma ’46), also XO-XX in sex chromosomes, has the 
same diploid number. The chromosomes are all mediokinetic but range 
more widely in size than do those of Empusa. But the outstanding 
feature of the Gongylus complement is the enormous size of the X, 
both absolute and relative to the autosomes. In Empusa pennicornis 
from Turkey Erazt (40) claims a diploid number of 28 in spermatogonia 
3* 
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and suggests that the sex chromosome mechanism must be either 
XY g—XX 2 or X!X20 $—X1X1X?2X?9 in type. Transformation of the 
usual XO into an XY mechanism has occurred in one of the related 
family Phasmidae (HucHES-SCHRADER ’47) but is unknown in mantids. 
An X!X?0 ¢ would not be surprising in one of the X1X?Y subfamilies 
in view of the extreme reduction of the Y which has taken place in some 
species, but appears highly improbable in the Hmpusinae. A re-study 
of Empusa pennicornis is called for, since Erazi’s figures are inadequate 
to establish the exceptional male count of 28. 


IV. Diseussion. 

In evaluating the evolutionary significance of cytological characters 
in the Manteidae it must be remembered that little more than half of 
the subfamilies have been cytologically sampled, and that the total 
number of species on which any cytological data are available is a 
paltry 47 out of approximately 1500. Furthermore, the sample is far 
from representative geographically. Of the 46 species studied 23 are 
American, 17 Asian-Malaysian, and 4 European; not one Australian: 
species has been investigated, and of the diversified African fauna the 
chromosomes of only 4 species are known. Even in regions where 
considerable collecting has been done, factors of relative rarity, size, 
protective coloration and habit, power of flight, and reaction to light 
have influenced the make-up of the sample. Recognizing these limi- 
tations, however, the cytological data already at hand permit some 
conclusions as to the evolution of karyotype within the group. The 
present and potential cyto-taxonomic value of each of the cytological 
characters now apparent in mantids is considered separately below. 


1. Chromosome Number. 


The chromosome number (2n ¢) of mantids as now known ranges 
from 15 to 39; between these extremes every number except 21 and 35 
is represented (Fig. 45). There is here no evidence of polyploidy but 
rather of change in chromosome number through loss or gain of less 
than n pairs. Equating the diverse numerical types through a simple 
Robertsonian relation (the evolutionary equivalence of 1 mediokinetic 
to 2 acrokinetic chromosomes) is in general impossible, since acrokinetic 
chromosomes are extremely rare in mantids, being known in only 
4 species. The exceptional cases, in which such a direct relation is 
possible, have been cited in the subfamily summaries of the Photininae 
and Liturgousinae. It is probable that an ancestral Robertsonian relation 
has in many cases been subsequently masked by changes in kinetochore 
position brought about by structural rearrangements in individual 
chromosomes. Homosomal translocations capable of such effect have 
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oceured in the group, as witness the change of shape in the X chromo- 
somes of different geographic races of Acontiothespis cordillerae and in 
closely related members of the Manteinae. Heterosomal rearrangements 
involving reciprocal translocations of non-homologous chromosomes 
have also been a factor in the evolution of mantid karyotypes. Perhaps 
the clearest case where such 25 
translocations have changed 
the chromosome number is 23 
that found by Wuirr (’41) 
in 2 species of Sphodroman- 7 
tis, one of which retains the 20 
12 pairs of mediokinetic auto- - 
somes characteristic of its 
group while the other has 
only 10. This was almost cer- 
tainly brought about by trans- 
fer to other autosomes of the 
essential parts of the lost 
chromosomes and the sub- 
sequent elimination of the 
disembodied kinetochores. As 
regards change in the op- 
posite direction, no direct ev- 
idence on the mode cf in- 
crease in kinetochore 1 .mber 
—whether through the inter- 
mediation of supernumeraries 
or by actual breakage of kine- 
tochores—is yet available in L 
: 5 17 19 2 2 2 27H 33H I 9 

the group. That increase as 45 Fiennes hoaler 
well as loss of ‘kinetochores fig. 45. Histogram correlating number of species 
has occurred is, however, ‘+ number of chromosomes (2n,) in mantids 
clear; for example; Choera- : 
dodis has added 2 pairs of autosomes to the 12 so uniformly present 
in the cytologically natural group formed by the X!X*Y species. 

The distribution of the numerically different complements among 
mantid species, tabulated in figure 45, suggests the existence of a single 
type number—27—for the family, since it characterizes 25 of the 46 
included species. Moreover, this peak in the distribution curve is not 
attributable solely to the disproportionately high representation of one 
subfamily, the Manteinae, in the total sample—since 8 subfamilies 
contribute to the 27 category. But the histogram also shows a secondary 
peak in the 15 to 19 range, which likewise includes representatives of 
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8 subfamilies. If we reduce the representation of the Manteinae in the 
sample proportionally to the percentage which this subfamily constitutes 
of the family as a whole, the number of species with from 15 to 19 chromo- 
somes is approximately equal to those with 27. No one number class 
in the 15 to 19 range, however, approaches the 27 class in the number 
of species included, and thus on the basis of frequency both of specific 
and of subfamily distribution 27 must at present be considered the 
type number for the family. 

Whether 27 also represents the ancestral karyotype is not yet certain. 
An even higher ancestral number is suggested by conditions in the 
Eremiaphilinae, the most primitive mantids yet studied. Here 3 of 
the 4 species whose chromosomes are known have an extremely high 
number—37 to 39—while the fourth has only 15. Since both Old and 
New World genera carry the high numbers, an extremely ancient 
origin for the higher karyotype is indicated, which increases the prob- 
ability of a relatively high ancestral chromosome number. The contrast 
presented by the 15-chromosome species is indeed striking, but the 
Eremiaphilinae are not unique in this respect for a similarly great 
diversity is found in 3 other subfamilies. In one of these, the Manteinae, 
as has been noted in the subfamily summary, there is cytological reason 
to doubt the validity of the present taxonomic association of the high 
and low karyotype species. However, the situation in the Liturgousinae, 
where Ltturgousa maya has 17, L. arcuosa 23 and L. cursor 33 chromo- 
somes, gives unequivocal evidence that the gap between a high and 
a low karyotype has been bridged in the evolution of closely related 
species of a single genus.. This is of significance in two connections. 
First, whichever was the direction of the change in Liturgousa, this 
case shows that wide diversity in chromosome number does not, in 
mantids, constitute a valid criterion of taxonomic diversity at levels 
higher than the species. Secondly, with reference to the magnitude of 
the ancestral number, it is significant that the maximum divergence in 
chromosome number between species of Liturgousa—16—is greater than 
that which separates 27 from both the lowest and the highest numbers 
now known in mantids. It is thus in accord with all present data to 
conclude that 27 represents the ancestral, as well as the type, number, 
and that change in chromosome number has progressed in both directions 
in the evolution of the Manteidae. 

Finally it should be emphasized that while divergence in chromosome 
number does not necessarily imply wide taxonomic separation in 
mantids, yet the retention of the same number by a group of species 
whose close relationship is under question certainly indicates kinship. 
This situation obtains among the X1X*Y species, and is discussed in 
a later section. Further, in all cases of wide divergence in chromosome 
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number within a group, a wider cytological sampling of the included 
species should be made, and all evidence bearing on their evolutionary 
relationship be re-evaluated. For, in the event that close kinship is 
demonstrable, these cases may well illuminate the mechanism of change 
in number, and if no such relations are demonstrable, the chromosomal 
difference re-enforces the other taxonomic evidence of diversity. 


2. Suppression of Diplotene-Diakinesis. 

Partial or complete suppression of the diagnostic features of diplotene 
and diakinetic phases in male meiosis appears on the basis of present 
evidence to be a cytological character of the Manteidae as a whole. 
Instead of opening out into the loops or half loops alternating with 
chiasmata characteristic of orthodox diplotene and diakinesis, the 
4 chromatids of the mantid bivalent tend to remain parallelly paired. 
Data on meiotic prophase are available for representatives of 10 sub- 
families, and this character is evident in all. In expression, its range is 
wide. The extreme form is seen in Humbertiella, Pseudomiopteryx 
and Callimantis. Here homologous chromosomes remain parallelly 
paired up to anaphase except for a localized separation of kinetochores. 
A comparable persistence of parallel pairing characterizes the Virginian 
Stagmomaniis carolina, Paratenodera and Acontiothespis, but here it is 
violently interrupted by the pre-metaphase stretch which tears the 
bivalent open as its kinetochores move toward opposing poles of the 
spindle. Less complete suppression, permitting an extremely transient 
diplotene-diakinetic phase, and again interrupted by the pre-metaphase 
stretch, is found in the Panamanian Stagmomantis carolina and even 
more pronouncedly in Liturgousa arcuosa and Choeradodis. Finally, in 
Tauromantis, Phyllovates and Stagmomantis heterogamia an even closer 
approach to a normal diplotene-diakinesis is encountered. In Aptero- 
mantis according to Marrury (49) a different timing prevails, for here 
an apparently orthodox diplotene-diakinesis is subsequently suppressed 
by a resumption of parallel pairing just prior to the pre-metaphase 
stretch stage. Similar behavior is suggested by Erazi’s (’40) figures 
of Mantis religiosa, but this case demands reinvestigation. 

From the cytological point of view these data are of interest in 
showing that suppression of diplotene-diakinesis is not simply a result 
of the pre-metaphase stretch, or more specifically of the interruption 
of a normal prophase by the precocity of kinetochore-center interaction, 
since it occurs alike in species with and without this process. Rather 
it must be regarded as an independent genetic change prolonging the 
parallel pairing of homologous chromosomes. This is not explicable 
on the basis of delay in the splitting of the chromosomes as suggested 
by Wuirte (’38), since in several instances a split is obviously present 
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and nevertheless the persistent parallel pairing of late prophase can be 
shown to involve all 4 chromatids of the bivalent. Nor is it due to 
tension set up in the chromosomes by the double polarization of late 
prophase as Matruey (’49) claims since in many instances it occurs 
in the absence of such polarization, and also in bivalents both of whose 
ends are oriented to the same pole and hence are under no such stress. 
That selection has preserved this character is not surprising, since it 
makes for increased regularity of segregation. Especially where frequent 
failure of chiasma formation and the mechanical linkage of homologues 
thereby provided is to be expected, as in species with very short chromo- 
somes, the prolongation of parallel pairing will provide an accessory 
mechanism of conjunction which will have high selective value. Once 
established, this character will obviously facilitate the evolution of 
non-chiasmate meiosis. 

In this connection the prolongation of the parallel pairing of chro- 
matids in mitoses of somatic type seen in the second meiotic division 
of Acontiothespis should be considered. This might be interpreted as 
an adaptation to the marked precocity of kinetochore division character- 
izing these chromosomes were it not for the following considerations. 
In the corresponding stage of the phasmid Isagoras subaquilus (HUGHES- 
ScHRADER ’47a) a similar precocity in kinetochore action is accompanied 
by a wide divergence of chromatid arms. And conversely in Callimantis 
(HucueEs-ScuraDER °43a) no such precocity is observed and yet the 
chromatids remain closely paired as in Acontiothespis. The significance 
of the phenomenon for the evolution of the meiotic mechanism of 
mantids lies rather in the following suggestion: The prolongation of 
the parallel pairing of chromatids may rest on the same factors as the 
prolongation of parallel pairing of homologous chromosomes in meio- 
sis—factors which provide the antecedent condition for the evolution 
of the non-chiasmate bivalent. 


3. Pre-metaphase Stretch. 


Here is a clean-cut cytological character whose presence or absence 
and variations in timing and intensity will probably prove of taxonomic 
value when a wider representation of species within the different sub - 
families is cytologically known. At present we can only say that the 
pre-metaphase stretch is established as a normal process in male meiosis 
in a total of 14 species out of 17 for which the relevant data are now 
at hand. These are scattered in 8 subfamilies out of the 10 represented 
by the 17 investigated species. This wide distribution among the 
subfamilies suggests an ancient origin of the character. In the same 
direction points the presence of the pre-metaphase stretch in all phasmids 
thus far investigated (HucHES-ScHRADER ’47a and unpublished data) 
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and in 2 species of blattids (SuomaLAINEN *46). However, absence of 
the stretch stage in other blattids and in certain mantids, including 
Humbertiella, one of the most primitive forms yet studied, makes an 
independent origin in the different families probable. Some antecedent 
condition necessary to its expression may represent the common heritage 
of blattids, phasmids and mantids in respect to this character. In only 
one subfamily, the Manteinae, are data on a sufficient number of species 
available to warrant speculation as to a single or a multiple origin of 
the pre-metaphase stretch within the Manteidae. In the Manteinae it 
is lacking in only one species—Callimantis antillarum—out of 10 for which 
data are on hand. Since Callimantis departs so widely in all cytological 
characters from the remarkable uniformity displayed by the majority 
of the group, the evidence as a whole suggests a wrong taxonomic 
association of Callimantis and has no significance for the evolution of 
the stretch stage. 


4. Structure of Meiotic Bivalents. 


Two distinct types of bivalents are distinguishable in male meiosis 
among mantids. Since the interpretation of their structure in terms 
of presence or absence of chiasmata! has been challenged (SUOMALAINEN 
46, Wuite *41, Matruey 49) a review of the evidence is necessary 
before considering the cyto-taxonomic value of the character. 


The question has been befogged by the unwarranted equating of 
chiasmata with the genetic phenomenon of crossing-over. Thus WHITE 
(49, p. 259) can say of cytologically impeccable chiasmata shown by 
Cooper (’49) in autosomal bivalents of the Drosophila male that 
Since, however, the genetical evidence indicates that these are not 
due to crossing-over (a fact recognized by CooPEr), they are not chias- 
mata in the generally recognized sense of the term.” Similarly, the 
assumption of uniformity among related species in respect to a character 
so fraught with evolutionary significance as is crossing-over leads 
SuomaLaInen (’46) to consider the non-chiasmate bivalent of Calli- 
mantis as one in which the chiasmata are concealed. Assuredly the 
chiasma has lost all significance as an index of crossing-over if we 


1The term chiasma is here used to denote an exchange of partners or a cross- 
ing—however produced—by the chromatids of paired chromosomes. It does not 
include terminal associations between homologues unless the previous prophase 
history of the bivalent is known to justify such usage. Thus in the bivalent of 
Callimantis (HucHEs-ScHRADER’ 43a), although anaphase brings non-sister 
chromatids into end to end contact, the term chiasma cannot be applied to the 
resulting association, since the parallel pairing of sister chromatids is not inter- 
rupted and there occurs no cross or twist of chromatids between chromosome 
ends and kinetochore such as must ensue when the end to end association involves 
the terminalization of a chiasma. 
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dismiss as illusory its appearance where genetic evidence denies cross- 
ing-over, and on the other hand, interpret its absence as an invisible 
presence in material suspected, on howsoever cogent ground, of under- 
going crossing-over! Over-emphasis on the still imperfectly defined role 
of the chiasma in crossing-over has resulted in laxity in its cytological 
diagnosis and the resultant accumulation of many untrustworthy data 
on its frequency, and has, moreover, obscured its cytological signif- 
icance for the even more fundamental issues of the basic mitotic mecha- 
nism and the conditions determining chromosome behavior. After all, 
the chiasma is a cytological, not a genetic, datum; its existence is 
established by observation. Whether or not crossing-over occurs must 
be determined experimentally for each species in which conditions 
render the correlation of chiasmata with crossing-over doubtful. 
There exists as yet no evidence on crossing-over in mantids, nor 
are we here concerned with it. The point here at issue is the mechanism 
involved in the post-pachytene association of homologous chromosomes 
in the meiotic bivalent. Are the homologues held together solely by 
crossed chromatids and the end to end association of chromosome 
arms which usually follows the terminalization of such chiasmata? 
Or has there evolyed within the group an additional type of bivalent 
whose components remain parallelly paired without benefit of chiasmata 
and, when the bivalent is finally opened, form terminal associations 
devoid of any implication of previous chiasmata? The second alternative 
is now established by abundant evidence. For example, in the Calli- 
mantis bivalent (WHITE °38, HucgHrs-SCHRADER *43a) the chromo- 
somes remain parallelly paired distally until anaphase; the 4 chromatids 
are optically separable; and the absence of chiasmata in prometaphase, 
metaphase and anaphase is here a matter of direct observation. Were 
hidden chiasmata present in such a bivalent—and their concealment 
would be conceivable only if the chromatids were in far closer associ- 
ation than obtains in Callimantis—then, when such pairing is violently 
interrupted by the pre-metaphase stretch, such concealed chiasmata 
should be disclosed. Precisely this test of the one-type hypothesis is 
presented by Acontiothespis. Its bivalents, when torn open by the 
pre-metaphase stretch disclose no association of non-sister strands, no 
open cross configurations, but open smoothly into rings or rods dependent 
only on position of the kinetochore and intensity of stretch. Terminal 
associations between chromosome ends here carry no implication of 
previous chiasmata. In contrast consider the bivalents of the Virginian 
Stagmomantis; here too diplotene-diakinetic opening-out is suppressed 
and due to the close association of the homologues it is impossible to 
tell by inspection whether any inter-chromosomal crossing of chro- 
matids occurs. But when these bivalents are forced open by the pre- 
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metaphase stretch there are disclosed points of persistent pairing which 
separate loops or half loops in which the plane of opening-out alternates, 
and open cross configurations in which the association of non-sister 
chromatids in the horizontal arms gives indubitable evidence of chias- 
mata. If the open cross persists through the stretch stage, the bivalent 
is recognizably chiasmate at metaphase. But such bivalents may open 
completely to form a rod or ring configuration indistinguishable in 
most cases, except on the basis of its prophase history, from the non- 
chiasmate metaphase bivalent of Acontiothespis. It is thus possible 
in a species in which the pre-metaphase stretch intervenes before any | 
diakinetic opening-out occurs and is so violent as to open the bivalents 
suddenly and completely, that the structural type of some metaphase 
bivalents cannot be determined with certainty. But this in no wise 
invalidates the evidence for two structurally distinct types in species 
whose bivalents are open to analysis. 

It is thus clear that there has evolved in mantids, as in many other 
organisms—(for a critical discussion of the multiple modes of meiotic 
conjunction see Cooper ’45)—an additional mechanism for holding 
homologous chromosomes together during late meiotic prophase and 
metaphase. This may coexist with, or substitute for, the mechanical 
linkage of chiasmata. It consists in the prolongation of the parallel 
pairing of homologues. Once this is established, the second change—to 
a non-chiasmate structure—can be realized without hazard to orderly 
segregation. The first step has been taken in all mantids thus far 
studied ; the second step has thus far been demonstrated as fully establ- 
ished in 4 species representative of 3 subfamilies. 

Thanks to the interesting study of SuoMALAINEN (’46) comparable 
data are available for 6 species of the related group Blattidae. Two 
of these retain what was undoubtedly the primitive condition in 
blattids—orthodox diplotene and diakinetic stages with typical chias- 
mata and metaphase bivalents of chiasmate origin. The other 4 species 
show varying degrees of suppression of diplotene-diakinetic opening-out, 
with concomitant prolongation of parallel pairing; in none of these 
can the structural type of the bivalent be determined with certainty, 
although the rare occurrence of the open cross configuration in 2 of 
them bespeaks at least occasional chiasma formation. SUOMALAINEN 
concludes that in the evolution of blattid meiosis chiasmata have never 
been lost but have become concealed by a progressive prolongation 
of parallel pairing. He extends this interpretation, by analogy, to man- 
tids also. His support of this thesis rests primarily on two assumptions: 
(1) uniformity within the group in respect to an assumed crossing-over 
and hence also in respect to chiasmata which he regards as invariably 
its result and index; and (2) the identification of terminal associations 
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between homologues in the metaphase bivalent as invariably the 
sequelae of chiasmata. Both assumptions are invalid as has been 
shown in a recent analysis by Cooprr (49). There is thus no critical 
evidence for ’ invisible chiasmata” in blattids and mantids. This con- 
clusion is further supported by data on mantid meiosis reported in the 
present paper: prolongation of parallel pairing does not necessarily 
imply concealed chiasmata (Acontiothespis); similar terminal assoc- 
iations are formed in the presence and in the absence of chiasmata; 
and uniformity in respect to chiasmata cannot be assumed even among 
closely related species since they may be present in some bivalents 
and absent in others within the complement of one sex in one species 
(Ziturgousa, Choeradodis). From the data now at hand, the situation in 
blattids appears as follows: There has evolved here, in addition to 
chiasmata and the terminal attraction which succeeds them, the same 
alternative mechanism for the post-pachytene association of homologues 
found in mantids—the prolongation of parallel pairing. But as yet 
no species of blattid has been studied cytologically in which tie second 
evolutionary step—the loss of chiasmata—can be conclusively demon- 
strated. 

From the prevalence of chiasmate bivalent structure among Orthop- 
tera in general, and especially in the related groups of phasmids and 
blattids, it may be assumed that chiasmata had already become establ- 
ished as a conjunctive mechanism in the ancestral mantid stock. The 
non-chiasmate bivalent is aimost certainly a subsequently developed, 
not a primitive, character although its ancient origin within the Man- 
teidae is suggested by its presence in both New and Old World members 
of the primitive Eremiaphilinae. Since, however, both structural types 
coexist in certain subfamilies, and even within one sex of a single 
species, a multiple, rather than a single origin within the family is 
indicated. In the light of the evidence here reviewed little weight can 
be ascribed to chiasmate and non-chiasmate bivalent structure as a 
cytological criterion of evolutionary relationship. 


5. The Sex Chromosome Mechanism. 

In contrast to the characters thus far considered, the sex chromo- 
some mechanism provides a cytological criterion whose exceptional 
worth as a taxonomic tool is already apparent (WuITE °40, ’41). This 
is recognized in OauMa’s (’46) proposal of a basic subdivision of the 
Manteidaz into the Monosomata which retain the primitive mechanism, 
and the Trisomata with compound sex chromosomes. The unique 
value of the X1X?Y mechanism stems from the fact that its origin can, 
with an unusual degree of certainty, be ascribed to a single evolutionary 
event, and that therefore all mantids possessing it have descended 
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from a single ancestral species. The distribution of this mechanism 
among living mantids will thus reflect phylogenetic kinship in a very 
direct way and may be expected to reveal relationships which have 
become masked by subsequent phenotypic specialization. In particular, 
the taxonomic association of XO and X!X?Y species in the same sub- 
family, as noted above for the Vatinae and the Manteinae, becomes 
suspect. The evidence now available on the evolution of the sex chromo- 
somes will first be reviewed, followed by a consideration of its taxonomic 
implications. 

a) The primitive mechanism. We may safely assume that the 
sex chromosomes of the ancestral mantid stock were of the simple 
XO g-—-XX 9 type. Not only does this mechanism persist in the primitive 
Eremiaphilinae, but it is present in half of the investigated species, 
including representatives of 14 of the 17 subfamilies cytologically 
sampled. Moreover, the XO-XX system characterizes all members thus 
far studied of the related groups Blattidae and Phasmidae [with the 
exception of one phasmid (HuGHES-SCHRADER ’47) which has reverted 
by relatively recent X-autosome translocation to the XY-XX type] 
indicating that the establishment of the XO mechanism probably 
antedates the divergence of these 3 ancient groups. 

In all mantids known to retain the primitive XO-XX mechanism 
the X chromosomes are remarkably uniform. In the male sex all evince 
some heterochromasy, and undergo similar conflexion and polarization 
in meiotic prophase. All have median or nearly median kinetochores; 
Iiturgousa is exceptional with an arm ratio of 1:3. Intraspecific 
structural change in the X is apparent in the genus Acontiothespis where 
a J- and a V-shaped X characterize respectively what are probably 
two geographic varieties of the same species. As to size the X usually 
constitutes one of the larger elements of the complement, and in 8 species 
widely scattered taxonomically it exceeds all autosomes by a large 
margin. Enormous enlargement of the X, both absolute and relative 
to the autosomes, has occurred ‘in: Gongylus gongylodes (WHITE ’41. 
Oauma *46), but a restricted dissemination of this character is probable 
since Empusa egena of the same subfamily shows no greater difference 
in relative length of X and autosomes than characterizes several other 
subfamilies. Increase in relative length of the X must be ascribed in 
at least one species to changes in the autosomes rather than in the X, 
for in 2 species of Liturgousa with X chromosomes identical in length, 
the X intergrades in size with the larger autosomes in L. maya, all of 
whose chromosomes are large, while in L. cursor the X is twice as long 
as the longest of the autosomes, here uniformly small. As examples 
of changes in the behavior of the X, mention may be made of its curious 
anaphasic movement in Humbertiella and the precocious division of 
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its kinetochore in Apteromantis. The latter has been observed as an 
occasional anomaly in other species also. But it is clear from this 
summary of changes thus far recognized in the X of species retaining 
the primitive sex chromosome mechanism that a far larger series of 
species must be examined to test any cytotaxonomic value they 
may possess. 

b) Origin of the compound sex chromosomes. In about half of the 
cytologically known mantids the primitive XO mechanism has been 
replaced by compound sex chromosomes of the X1X?Y $—X'X!X?X?¢ 
type. This transformation obviously involved a complex structural 
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Fig. 46. Diagrammatic representation of origin of X*X*Y mechanism; I after WHITE; 
II after Ocuma. Breaks indicated by fine lines; heterochromatin of original X by wavy 
outline; euchromatin of autosomes by solid outline; explanation in text. 


rearrrangement of chromosomes. WuitTeE (’40, ’41) has proposed that 
a mutual translocation of arms between an original mediokinetic X 
and 2 mediokinetic autosome give rise to X1 and X?, while the unaltered 
mate of the autosome involved became a neo-Y (Fig. 46,1). This is 
in harmony with the cytological evidence, since the euchromatic nature 
of the pairing arms of X! and X?, and of the pairing segments of the 
Y bespeaks their autosomal origin, while the heterochromasy of the 
free arms of the X’s in male meiosis similarly betrays their derivation 
from the original X chromosome. Alternative hypotheses are possible. 
Ocuma (personal communication) considers as simpler and more probable 
the origin schematically shown in figure 46, II. Here an association 
of the kinetochores of the primitive mediokinetic X and one medio- 
kinetic autosome is followed by misdivision of the fused kinetochores, 
giving rise to the two new chromosomes, X! and X?, in each of which 
the arm derived from the autosome will be euchromatic, while the 
arm derived from. the X will be heterochromatic in male meiosis. As 
on WHITE’s hypothesis, the unaltered mate of the autosome involved 
becomes the neo-Y. The two hypotheses fit the observed facts equally 
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well. OcuMA mentions in support of his scheme, observations of non- 
homologous kinetochore association involving an X and an autosome 
in other orthopteran groups, but we have as yet no evidence of such 
behavior nor of the misdivision of the kinetochore in mantids. On the 
other hand, the data on chromosome number reviewed above make it 
probable that mutual translocations have played a role in their evolution. 
But the important point for the question here at issue is that, on either 
hypothesis of origin, the formation and the subsequent establishment 
within a population of so compiex a structural rearrangement of chromo- 
somes involves many steps and coincidences. The probability that 
this precise series of particular changes occurred more than once inthe 
history of the Manteidae is indeed remote. This consideration, among 
other, led Ware (’41) to postulate a single origin of the X1X*Y mech- 
anism in mantids. The 6 genera then known to be of X!X?Y constitution 
are all members of the single subfamily Manteinae, sc that the assumpt- 
ion of a common origin was supported by taxonomic evidence. Moreover, 
WHITE considered it possible not only to distinguish, but actually to 
homologize X! and X? in all 4 of the X1X?Y species studied by him. 
The situation is now radically changed with reference to the first point. 
The present report extends the known distribution of the X'X?Y mech- 
anism to 5 subfamilies, in 2 of which, moreover, there occur both XO 
and X!X?Y species. Thus the taxonomic evidence might now be consi- 
dered to favor a multiple rather than a single origin for the compound 
sex chromosomes. The cytological evidence bearing on the basic 
homology of this mechanism in the different groups of mantids must 
therefore be evaluated. 

c) The Y chromosome. As Wuire (’41) and Ocuma (46) have 
pointed out, the Y shows tremendous interspecific variation in size, 
in arm ratio and in amount of heterochromasy, as indeed is to be 
expected in a chromosome isolated in one sex. The only limits to its 
variation will be, first, the mechanical requirement of retention of the 
original homology in sufficiently large segments of each arm to insure 
pairing with X! and X? (or the evolution of an alternative mechanism 
for co-orientation and segregation) and, second, the genetic requirement 
of adaptation to the development of heterochromasy, loss or duplication 
of parts in the differential segment. According to WuITE the Y retains 
its ancestral euchromatic condition in the species studied by him, but 
in all species for which I have complete data on meiotic prophase the 
proximal, differential segment of the Y has become in part or entirely 
heterochromatic. Of special interest is a difference—observable in some 
species—between the heterochromasy of the X’s and that of the Y. 
Thus in Paratenodera sinensis one arm of each X, but no part of the Y, 
is negatively heterochromatic in spermatogonial metaphase, while in 
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meiotic prophase the differential segment of the Y as well as the free 
arms of the X’s are positively heterochromatic. Interspecific variation 
in the size of the Y is enormous and constitutes the most striking 
difference in the sex trivalents of different species (Fig. 47). In the 
ancestral configuration the length of Y must have equalled the combined 
lengths of the pairing arms of X! and X*. Approximately this relation 
holds in Mantis religiosa to judge from Krine’s (’31) figures, and is 
approached in Choeradodis where the ratio of length of Y to the. sum 
of the pairing arms of X! and X? is 0.9. Extreme reduction in the size 
of Y is seen in Melliera and reaches a maximum, among the species 
studied, in Phyllovates, with a ratio of approximately 0.07. Closely 
allied genera may show wide divergence, and Ocuma (’46) has demon- 
strated among 4 species of the single genus Hierodula an even wider range 
in size. Kinetochore position in the Y also varies interspecifically from 
median to subterminal. Since such pronounced changes have occurred 
in the lower taxonomic categories it is clear that the morphology of the 
Y can offer no valid evidence on the homology of the compound sex 
chromosomes in different subfamilies. 

d) Homology of. the X chromosomes. A structural similarity is ap- 
parent on comparing the X chromosomes of different X1X?Y species 
(Fig. 47); all are relatively large and mediokinetic; in meiotic prophase 
the pairing arm is euchromatic, the free arm heterochromatic, in all. 
But since the X in many groups which retain the XO mechanism is 
also large, mediokinetic and heterochromatic at meiotic prophase, these 
similarities are to be expected on the assumption of either a single 
or a multiple origin of the compound chromosomes. 

Waite distinguished and homologized the X chromosomes in two 
species of Sphodromantis, Paratenodera sinensis and Tenodera aridifolia 
on the basis of relative length and arm ratios. In each of these species 
one X, by designation X!, is slightly longer than the other and its 
pairing arm is longer than its free arm, while in the shorter, X?, this 
relation is reversed. Were such homology to obtain throughout the 
large series of species now known to be of X!X?Y constitution it would 
go far toward making the assumption of a single origin mandatory. 
Accordingly measurements were made of the 4 arms of the two X’s in 
meiotic trivalents (where alone both pairing relations and. kinetochore 
position are determinable) of 9 species, including representatives of 
4 subfamilies. The ratio of length of pairing arm to free arm (P/F) is re- 
corded in figure 47. This study showed that little weight can be placed 
on measurements of metaphase chromosomes as a criterion of gross 
structural homology; variation in degree of contraction in the pairing 
arms in trivalents apparently all at full metaphase are often sufficient 
to mask such slight differences in relative length as concern us here. 














And in interspecific compar- 
isons, relative length of the 
pairing arms of X! and X? 
may be partially depend- 
ent on distance relations of 
kinetochores and center and 
hence be modified by varia- 
tion in size and shape of 
the Y. Recognizing these 
limitations, however, these 
comparisons do disclose some 
similarities and differences 
in the series of trivalents. 

The ratio of total length of 
X! to that of X? is remark- 
ably constant; X? and X? 
can be identifiec by relative 
length in 8 out the 9 spe- 
cies. Of these 8, however, 
only 4 (Paratenodera, Hiero- 
dula, Stagmatoptera and 
Choeradodis) conform to 
Wauite’s criterion of homo- 
logy, i.e., a ratio of pairing 
arm to free arm greater 
than 1 in the longer X, X}, 
and less than 1 in the shor- 
ter, X?. Even if we redefine 
Wauite’s criterion as the cor- 
relation of greater chromo- 
some length with higher arm 
ratio (rather than as invol- 
ving actual reversal of ratio 
in the two X’s) and include 
in the species total the addi- 
tional forms studied by 
Waite, only 8 out of 12 spe- 
cies are found to conform. 
Of the 4 non-conformist spe- 
cies, Phyllovates has strik- 
ingly different arm ratios 
in the two X’s, but these 
eannot be correlated with 
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chromosome length which is here equal. In 2 species of Stagmo- 
mantis X1 and X? can usually be distinguished by relative length, but 
the average arm ratios are not appreciably different. And in Tauro- 
mantis the relation of chromosome length and arm ratio is actually 
reversed; here the longer chromosome has a markedly lower arm ratio. 
It is thus not possible actually to homologize X! and X? throughout the 
series of X1X*Y species. In view of the known limitations of meas- 
urements of metaphase chromosomes as an index of structural homo- 
logy, this, conclusion cannot be surprising. 

e) Monophyletic origin of X1X*Y system. Inability to demonstrate 
interspecific homology of its component chromosomes does not, how- 
ever, invalidate the assumption of a single origin of the X!1X?Y mech- 
anism. Indeed the exceptional characters of the X chromosomes of 
Tauromantis as compared with the. other X1X?Y Munteinae show that 
structural changes as great as those found in representatives of different 
subfamilies have occurred within a group of closely related genera. 
And Ocuma (’46) reports comparable changes in size and shape of X? 
in different species of the single genus Hierodula, the common origin 
of whose trivalents is surely beyond. question. Furthermore, the uni- 
formity in relative size and arm ratios found in such geographically 
widely separated species as the African Sphodromantis, the oriental 
Paratenodera and the American Stagmatoptera and Choeradodis suggests 
an origin of great antiquity. In view of this time factor, the structural 
diversities in the sex chromosomes are slight and easier to reconcile 
with a single origin than is the existing degree of structural similarity 
with a multiple origin. 

Characteristic traits of behavior, shared by the sex chromosomes 
of all X1X?Y species for which the relevant data are available, also 
point to an original homology and a common origin. Most striking is 
the lagging of the compound sex chromosomes in spermatogonial 
anaphase. This has been demonstrated in 11 genera including represen- 
tatives of 4 of the 5 subfamilies in which X!X?Y species are known 
(unfortunately no gonial material is available for the Vatinae). More- 
over, in these diverse forms the precise mechanism underlying the 
peculiar behavior is the same—an inactivation of the chromosomal 
fibers of the sex chromosomes during the last half of anaphase. A sec- 
ond character of chromosome behavior common to all X!X?Y chromo- 
somes tested is the early terminalization of the chromosomes of the 
sex trivalent as compared with the prolonged parallel pairing of 
homologues in the autosomal bivalents during meiotic prophase. 
This chromosomal character is shared by Manteinae, Choeradodinae, 
Mellierinae and Vatinae; for the Acromantinae alone are prophase 
data lacking. 
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In other cytological characters, also, a remarkable uniformity 
characterizes all X/X?Y species tested. Thus the pre-metaphase stretch 
stage in male meiosis is present in all, and again this includes members 
of 4 of the 5 subfamilies involved. The chiasmate structure of the 
meiotic bivalent is a similarly constant character; in Choeradodis alone 
have additional non-chiasmate types evolved. But most striking is 
the constancy of chromosome number. Of the 21 known X!X?Y species, 
representing 5 subfamilies, no less than 19 have the (diploid male) 
aumber of 27. Sphodromantis viridis, with 23, is clearly a case of 
intrageneric change, since a second species of the genus carries the 27 
characteristic of its group. The second exception is Choeradodis rhombi- 
collis, with 2 pairs of autosomes in excess of the usual complement. 
The small size and subterminal kinetochore of several pairs of autosomes 
in Choeradodis suggests that this too is a relatively recent change and 
implies no wide phylogenetic divergence. It should be emphasized that 
not one of the cytological characters just enumerated constitutes by 
itself a reliable criterion of evolutionary relationships; indeed, chromo- 
some number and bivalent structure may vary so widely in the lower 
taxonomic categories that little weight can be ascribed to them individu- 
ally as phylogenetic indices. But since no constant correlation obtains 
between any two of these characters in the series of cytologically 
investigated mantids as a whole, the uniformity of all X!X?Y species 
in respect to this whole group of characters can hardly be the result 
of coincidence. It is understandable only on the assumption of close 
kinship of the species involved and can hardly be reconciled with the 
hypothesis of polyphyletic origin of the compound sex chromosomes. 

In summary, the case for a single origin of the X1X?Y mechanism 
rests on the fcllowing considerations. The cytological evidence indicates 
that the compound sex chromosomes originated in a reshuffling of 
chromosomes arms between the primitive simple X and one member 
of a pair of autosomes. That precisely this complicated structural 
rearrangement occurred and became established more than once in 
mantid evolution is highly improbable. That it really represents a 
single evolutionary event is supported by the cytological findings: 
(1) Although actual structural homology of the X chromosomes through- 
out the series of X1X?Y species cannot be demonstrated, yet the degree 
of structural uniformity which does obtain would be hard to explain 
on the basis of multiple origin. (2) The departures from structural 
uniformity are as great within one genus and among closely related 
genera as between representatives of different subfamilies. (3) Characters 
of chromosome behavior common to X1X?Y species of 4 subfamilies 
—a) the unique anaphasic movement of the sex chromosomes in sperma- 
togonial anaphase, and b) early terminalization of chromosomes in the 
4* 
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sex trivalent—attest the basic homology of the compound sex chromo- 
somes. (4) Close kinship of all X?X?Y species is shown by their common 
possession of a) the pre-metaphase stretch stage in male meiosis, b) pre- 
dominantly chiasmate structure of meiotic bivalents and c) uniformity 
in chromosome number. 

f) Taxonomic significance of the X1X*Y system. The single origin 
of the compound sex chromosomes, for which the evidence has just 
been presented, implies descent from a single ancestral species for all 
X'X?Y mantids. As at present known, this includes species of the 
subfamilies Manteinae, Choeradodinae, Mellierinae, Acromantinae and 
Vatinae. The morphological characters now separating these groups 
are thus of more recent origin and give more equivocal evidence on 
phylogeny than the sex chromosome mechanism. A time factor adequate 
for the separation of these subfamilies subsequent to the origin of the 
X'X?Y mechanism is indicated by the data on geographic distribution. 
Thus the wide geographic dispersion of the 16 investigated species of 
X1X?Y Manteinae through America, Africa, Europe and Asia demon- 
strates the extreme antiquity of the origin of the compound sex chromo- 
somes. Whether the derivation of the five X1X?Y subfamilies from a 
single ancestral species, as indicated by the cytological evidence will 
justify merging some or all of them can only be decided on consideration 
of the criteria of subfamily rank in the Manteidae as a whole; but in 
the interest of an evolutionarily significant taxonomy some expression 
of this linkage of all X1X*Y species should eventually be made. 

The potential taxonomic value of the X1X?Y mechanism is evident 
in the case of the Melkierinae whose included genera are widely separated 
geographically—one in New Guinea and one group in the American 
tropics. If the New Guinea genus, like the American Melliera, proves 
to be of X'X?Y constitution, the present taxonomic association will be 
strongly confirmed; if XO, no close relation is possible, in spite of the 
morphological agreement, and a convergent evolution from independent 
origins of the subfamily characters must be admitted. 

The Choeradodinae also present a most interesting distribution, 
for here the single included genus has one group of species in Ceylon 
and peninsular India and the other in tropical America. The cytology 
of the American Choeradodis rhombicollis, although allying it definitely 
with the other X'X?Y groups, shows a variation in chromosome number 
and bivalent structure. The question whether these changes antedate 
the obviously ancient separation of the Asian and the American species 
makes the cytological examination of the former specially desirable. 

The X!X?Y species Antemna rapax SrAu is the sole New World 
representative of the ancient Old World subfamily Acromantinae. 
This association was established by REHN (’35) who placed in synonomy 





5 
3 
4 
| 
“J 














53 





The chromosomes of mantids in relation to taxonomy. 


Neacromantis costaricencis Brier and Ph(yllomantis) laurifolia Saus- 
suRE. Under the latter name Antemna rapazx had been considered by 
GiertIo-Tos (’27) to constitute a monotypic group, the Phyllomanies, 
of the subfamily Manteinae. As Antemna rapazx it has also been placed 
in the Epaphroditinae (cf. Giat10-Tos ’27). Its cytology emphatically 
confirms the taxonomic evidence which precludes an epaphroditine 
association, and at the same time gives adequate basis for the manteine 
resemblances. The cytology of the Old World Acromantinae will be of 
critical significance—the nature of the sex chromosomes mechanism 
affording a further test of the subfamily association. 

In two subfamilies—the Vatinae and the Manteinae—both XO and 
X!X?Y species are now known. In the light of the cytological evidence 
these associations require revision. Of the Vatinae the Neotropical 
Vates pecticornis and Phyllovates tripunctata are typical X1X?Y species, 
while Aethalocroa ashmoliana from India has the XO-XX mechanism. 
The two groups are about as far apart as is possible within the Vatinae 
as now defined. Significant in this connection is the case of Stagmatoptera, 
for many years placed in the Vatinae, but shown by REaHN (’35) to 
belong in the Manteinae in close proximity to Stagmomanitis, a placement 
strongly confirmed by the cytological findings. REHN (l.c., p. 248) 
comments: ’How many other Neotropical genera with which it had been 
associated in the Vatinae may require similar transfer, must await 
further critical studies.”” Thus on purely taxonomic, as on cytological, 
grounds the need of a revision of the Vatinae is evident. The character 
of the sex chromosome mechanism in the loosely associated groups of 
this vast subfamily will give evidence on relationships which may well 
have become masked by parallel, independent phenotypic specialization, 
as has clearly been the case in the Aethalocroae and the Vates. 

In the Manteinae the two known XO species, Callimantis antiliarum 
and Miomantis sp., stand out as irreconcilable exceptions to ail the 
crucial cytological criteria for association in one subfamily. In contrast, 
the remarkable cytological uniformity of the 16 investigated X'X?Y 
species of Manteinae—a uniformity the more impressive for the wide 
geographic separation of many of the included forms—proves them 
to constitute a truly natural group. The cytological evidence for these 
conclusions, presented above in the sub-family summary, is unusually 
complete and cogent. It necessitates a taxonomic reassessment of 
the Manteinae with especial reference to discovering the natural 
affiliations of the groups Cilniae and Callimantes. 


Summary. 
The distinguishing cytological characters, including chromosome 
number and sex chromosome mechanism, have been tabulated for all 
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mantids thus far studied cytologically—including 16 species (starred in 
Table 1) not hitherto examined. Data on 46 species in 17 subfamilies 
are reviewed. 

The XO 3—XX ? sex chromosome mechanism represents the ancestral 
condition for the family and has been retained in 14 of the subfamilies 
sampled. 

The. distribution of the X1X*Y $—xX‘/X!X*X?92 mechanism, pre- 
viously known in the subfamilies Manteinae and Choeradodinae, is 
extended to include Mellierinae, Acromantinae and Vatinae. 

Cytological evidence indicates a monophyletic origin of the com- 
pound sex chromosomes and necessitates a reconsideration of the 
taxonomic association of XO and X!X?Y forms in the same subfamily, 
specifically of Miomantis and Callimantis with the other Manteinae, 
and Aethalocroa with Vates and Phyllovates in the Vatinae. 

The pre-metaphase stretch is established as a regular stage in 
male meiosis in 14—and is absent in 3—of the species checked for this 
character. It should prove of taxonomic value when a wider sampling 
of the lower categories is available. 

The prolongation of parallel pairing of homologous chromosomes 
in male meiosis appears to bé characteristic of the Manteidae as a whole. 
Ne correlation is apparent between the degree of its expression and 
taxonomic category. Since it provides a mechanism, additional or 
alternative to chiasmata, for the post-pachytene association of homo- 
logues, its establishment permits the evoiution of non-chiasmate meiosis 
in the group. 

Two structural types of bivalents—one with, one without chiasmata— 
are found. Present evidence favors the multiple origin of the non- 
chiasmate type within the family, and since both types may coexist 
in the karyotype of the same sex of a single species, presence or absence 
of chiasmata cannot be considered a valid taxonomic criterion. 
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I. Introduction. 

Dans son travail de 1923, Geschlechtschromosomen- Untersuchungen 
an Psychiden, IV. Die Parthenogenese der Psychiden, SEILER consacre 
quelques pages a l’étude de la parthénogénése chez Solenobia lichenella, 
appelée alors 4 tort S. pineti, parthénogénétique. A cette époque, il 
ne dispose que d’un matériel restreint, et s’il s’intéresse & la cytologie 
de cette espéce, c’est pour établir les analogies qu’elle présente avec 
celle de Solenobia triquetrella, dont il fait une analyse détaillée. Par 
la suite, estimant qu’une étude plus poussée de la cytologie de lichenella 
était nécessaire, il m’a proposé de l’entreprendre?. 

1 Je suis heureuse d’exprimer au Professeur SEILER ma trés vive reconnaissance. 


Tl m’a mise au bénéfice de sa grande expérience des Psychides, m’a fourni une 
bonne part du matériel utilisé et a témoigné 4 mon travail un intérét précieux. 
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II. Historique. 


Je résume briévement les observations cytologiques de SEILER 
(1923): 

La premiére division de maturation se produit normalement: plaque méta- 
phasique présentant des tétrades groupées en chaines ou en couples, puis expulsion 
du matériel d’élimination et ascension anaphasique.. Les numérations des plaques 
anaphasiques donnent des valeurs comprises entre 59 et 63. Puis le fuseau s’al- 
longe; le cytoplasme semble couler de la périphérie et l’entrainer vers l’intérieur 
de l’oeuf. Il s’étend méme en avant du fuseau, comme pour ménager |’espace 
nécessaire & une deuxiéme division de maturation. Celle-ci ne se produit pas, 
mais SEILER observe que le fuseau s’est élargi et porte sur ses.plaques anaphasiques 
un nombre de chromosomes qu’il estime voisin de 120. II fait alors ’hypothése 
que sur chacune des deux plaques les chromosomes se sont divisés longitudinale- 
ment, provoquant ainsi la duplication du nombre chromosomique. Il considére 
ce processus comme une deuxiéme division avortée équivalant 4 la fusion du 
pronucléus femelle avec le deuxiéme polocyte. La télophase se déroule normalement, 
et les deux noyaux entrent dans une phase de repos. Dans les divisions de seg- 
mentation et jusqu’au stade blastoderme, SEILER retrouve des cinéses présentant 
environ 120 chromosomes. Ce nombre, évidemment tétraploide, est sujet 4 de légéres 
variations. SEILER note encore, dés la duplication du nombre chromosomique, 
la présence autourdu fuseau de maturation de fragments de substance d’élimination. 
Il en retrouve un peu plus tard entourant les deux noyaux quiescents, et ne s’ex- 
plique pas leur origine. Il pourrait s’agir d’une deuxiéme élimination, mais quand 
et ot se produit-elle? 

Les points a éclaircir sont donc les suivants: Dans quelles conditions 
exactes ia duplication du nombre chromosomique se produit-elle ? 
Y a-t-il ou non une deuxiéme élimination ? Dans quelle mesure y a-t-il 
variation du nombre des chromosomes? Une communication provisoire 
(NaRBEL 1948) a traité Ja duplication du nombre chromosomique. 


Je reprends ici l'étude compléte de la maturation. 


II. Note systématique. 


Alors qu’on distingue chez S. triquetrella 3 formes: l'une bisexuée 
diploide, la seconde parthénogénétique diploide et la troisiéme par- 
thénogénétique tétraploide (SzmzR 1938, 1939), on n’en connait que 
deux chez S. lichenella: une forme parthénogénétique tétraploide large- 
ment répandue en Suisse et probablement en Europe et une forme 
bisexuée que SEILER a trouvée aux environs de Munich. I] a réussi & 
croiser les males avec les femelles parthénogénétiques et a obtenu une 
descendance intersexuée, vraisemblablement pentaploide (SEILER 1936). 
Je n’ai pas pu trouver en Suisse la forme bisexuée, ni aucune autre 
forme diploide. 


Je remercie aussi le Professeur MaTrHEY ainsi que le Professeur et Madame ScuRa- 
DER dont les conseils et les critiques m’ont été fort utiles. Je dis enfin ma gratitude 
& P «American-Swiss Foundation for Scientific Exchange» pour l’octroi d’une 
bourse. 
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L’étude cytologique d’une Solenobia parthénogénétique est handi- 
capée par les lacunes de la systématique. Il se trouve que, d’une part, 
la systématique du genre Solenobia est encore peu connue, et que, 
d’autre part, les espéces parthénogénétiques des Psychides ont été 
particuliérement délaissées par les taxonomistes, qui fondent la déter- 
mination des espéces principalement sur la morphologie des piéces 
génitales males. Des éléves de SEILER sont en train d’éclaircir la ques- 
tion (H. Mititer 1948, non publié), aussi ne m’y attarderai-je pas. 
Il suffit de savoir qu’on trouve facilement en Suisse et sans doute dans 
toute l’Europe centrale une Solenobia parthénogénétique dont la morpho- 
iogie correspond 4 peu prés & la description de S. lichenellaL. Les 
femelles adultes provenant de différentes stations présentent parfois 
de légéres différences quant au nombre des articles tarsaux ou anten- 
naires, au nombre et 4 la disposition des poils, etc., mais la variation 
individuelle de ces caractéres chez les femelles d’une méme station 
est si forte qu’il est difficile de leur attribuer une valeur spécifique ou 
raciale. Les fourreaux de deux pontes d’origine différente élevées dans 
des conditions identiques peuvent présenter des différences notables 
(proportions générales, courbure des parois, longueur des arétes, dis- 
position et choix du matériel, etc.). On peut aussi observer de légéres 
variantes dans le comportement des chenilles ou des imagos (heure de 
Véclosion, durée de la période précédant la ponte, durée de la ponte, 
etc.) Ces caractéres sont-ils suffisants pour établir l’existence d’espéces 
ou de races différentes ? S’agit-il d’une espéce trés répandue fragmentée 
en plusieurs races géographiques, ou bien d’un groupe d’espéces extréme- 
ment voisines? Une étude systématique poussée pourra seule le dire. 


Dans ce travail, j’appelle S. lichenella tout animal appartenant 4 l’une. 


ou l’autre de ces formes trés voisines. 

SEILER a récolté son matériel & Forstenrieder Park (Munich) et 
aux environs de Berlin. Les circonstances m’ont empéché d’utiliser ces 
mémes stations, mais j’ai rassemblé un matériel provenant d’une 
trentaine de localités suisses. Je ne considérerai ici que quelques-unes 
d’entre elles: Haldenstein (Grisons), Bivio (Grisons), Lausanne (Vaud) 
et Zurich. Sous cette derniére étiquette, je groupe des animaux 
provenant de Brugg, de |’Albis, et de Zurich-ville. Ces localités four- 
nissent des femelles extrémement semblables et que SEILER (communica- 
tion orale) pense pouvoir assimiler 4 celles de son étude de 1923. Ces 
quatre stations m’ont livré un matériel assez considérable pour me 
permettre d’établir pour chacune d’elles la sériation compléte des stades 
de la maturation. Au point de vue cytologique; leurs populations sont 
identiques. La plapart des photos et des figures sont tirées du matériel 
lausannois. Seules les figures provenant d’une autre station portent 
une indication d’origine. 
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IV. Matériel et technique. 


Ce travail est basé sur l’étude cytologique des oeufs 4 partir de l’éclosion de 
la femelle et pendant les quelques heures qui suivent. On a aussi fixé quelques 
pontes au cours de la segmentation et de la formation du blastoderme. 

Les femelles proviennent soit d’élevages, soit de récoltes faites au moment 
de la nymphose. L’imago éclét au mois de mars ou d’avril, généralement vers 
7 heures du matin. Entre le moment oi la femelle sort de la chrysalide et celui ot 
elle commence 4 pondre, il s’écoule un temps variable dépendant en tous cas de la 
température et de ’humidité ambiante, peut-étre aussi d’un facteur héréditaire. 
Finalement — aprés quelques secondes ou quelques heures — elle se met .& pon- 
dre. Dans les cas les plus favorables, elle dépose dans son fourreau une cinquan- 
taine d’oeufs — parfois beaucoup moins — en l’espace d’une demi-heure. Trés 
souvent, elle pond plus lentement, s’arréte, pond un oeuf ou deux, se remet en 
position d’attente, etc., si bien que les derniers oeufs ne sont émis que 2 ou 3 heures 
aprés les premiers. Je ne mentionne ces détails biologiques que pour montrer les 
difficultés cytologiques qu’ils entrainent et les précautions qu’ils rendent néces- 
saires. Si deux oeufs d’une méme ponte peuvent avoir 2—3h de différence d’age 
et si d’autre part l’ensemble des processus de la maturation se déroule en 3—5 h, 
on peut trouver dans une ponte fixée 4 un moment donné presque tous les stades 
de la maturation. La sériation en devient hasardeuse. Pour établir une sériation 
correcte, il faut donc choisir des femelles rapides et noter soigneusement le début 
et la fin de la ponte ou encore recueillir les oeufs 4 mesure qu’ils sont pondus 
et les fixer en temps voulu, ce qui n’est pas trés facile. D’autre part la rapidité 
des processus de la maturation dépend dans une grande mesure de la température. 
Il est done nécessaire de maintenir tous les oeufs & la méme température. 

J’ai employé les méthodes usuelles de Ja technique histologique: Les oeufs 
retirés du fourreau ov ils ont été pondus sont fixés au liquide de PErRUNKEWITSCH 
chaud (env. 50°). Les oeufs ovariens sont fixés dans la femelle décapitée. Une 
fois dans les alcools, ils sont dégagés de l’abdomen et dépouillés de leurs enveloppes. 
Quelques pontes ont été fixées au liquide de KaHuE (selon DaRLINeTON et La CouR 
1947), au liquide de KanLe modifié par Smrru (idem), enfin & un mélange des 
deux derniers. Le résultat a été décevant. Si ces fixations permettent une colo- 
ration de Frutcen bien meilleure que le PetrunKEwirscu, les oeufs sont con- 
tractés et les fuseaux déformés de telle sorte que les figures sont inutilisables. Il 
en est de méme pour les fixations au CaRNoy suivies d’un éclaircissement au 
chloroforme. Les inclusions sont faites 4 la paraffine aprés passage dans le benzoate 
de méthyle 4 la celloidine. Les coupes de 7 ou 8 microns sont colorées 4 ’héma- 
toxyline ferrique selon HEIENHAIN. 

Les figures sont dessinées & la chambre claire sur microscope Leitz. Les photo- 
graphies sont prises au Leica. Les grossissements sont indiqués dans les légendes. 


V. La maturation. 

L’étude d’un grand nombre de préparations et surtout celle de 
séries de pontes d’Age parfaitement connu permet d’établir la sériation 
des phases de la maturation. Je considérerai trois éléments: le fuseau, 
les chromosomes et le cytoplasme. 


a) La premiére métaphase. 
La métaphase de la premiére division de maturation est le premier 
stade que j’ai observé. L’examen d’oeufs ovariens prélevés & divers 
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stades de la nymphose s’est révélé absolument stérile; il m’a été impos- 
sible de repérer le noyau dans le vitellus. Quand la femelle éclét, les 
chromosomes se trouvent en métaphase. Ils y restent jusqu’au moment 
de la ponte, celle-ci déclenchant l’anaphase. Si la femelle est empéchée 
de pondre et ses oeufs fixés quelques heures aprés l’éclosion, on y trouve 
toujours les chromosomes en plaque équatoriale. 

Le fuseau. — Le fuseau est en forme de barillet anastral, aussi 
large que haut, sinon plus (fig. 6 et 7; phot. 1). Les péles sont & peine 
indiqués, parfois méme on a l’impression que les fibres sont paralléles 
sur toute leur longueur et groupées en faisceaux attachés chacun a 
une tétrade (fig. 7). Il est possible qu’il ne s’agisse que d’un artefact. 
ole Je le signale toutefois car 

$ € & 0 6 ~] @ i pourrait étre significatif. 

Au moment de Il’éclosion, 
le fuseau se trouve dans le 


¥ 3 Vitellus & quelque distance 
44 b @ 3 de la bande de cytoplasme 
Fig. 1. Eléménts métaphasiques. Rangée supérieure: ui entoure l’oeuf. Pendant 
Tétrades. Rangée inférieure: a Grandes tétrades; Vheure qui suit, il gagne 
b Doubles tétrades. * 5 
la périphérie. 


Les chromosomes. — Les chromosomes sont disposés 4 |’équateur 
du fuseau. Comme chez la plupart des Lépidoptéres au méme stade, 
ils sont groupés en chaines (fig. 2—5). Ces chaines subsistent méme 
si l’on pousse la différenciation jusqu’é son extréme limite. Parfois 
les éléments apparaissent reliés par des filaments (fig. 5). Dans certaines 
plaques (mieux fixées ou plus Agées) les chaines ont & peu prés disparu 
(fig. 4), mais plusieurs tétrades restent associées en couples, exactement 
comme les pseudo-tétrades de S. triquetrella (Sx1tER 19231). On les 
trouve généralement a la périphérie de la plaque qui présente alors 
la disposition typique des plaques 4 grands et petits chromosomes. 
Dans le cas particulier, plusieurs faits font supposer qu’il s’agit bien 
de doubles tétrades, plutét que de grandes tétrades: 1]’étranglement 
qu’elles présentent généralement en leur partie médiane, leur nombre 
irrégulier et enfin leurs dimensions approximativement doubles de celles 
des autres tétrades. Il est vrai que les dimensions des chromosomes 
en plaques anaphasiques peuvent varier du simple au double. II est 
donc impossible de décider de la nature simple ou double de certains 
éléments, mais on peut supposer avec beaucoup de vraisemblance que 
la plupart des grands éléments périphériques sont des doubles tétrades. 
Il ne semble pas que leur dissociation se produise au cours de la méta- 

1 J’emploie les termes tétrades et dyades, bivalents et univalents dans le sens 


que leur donnent Dariineton (1937) et Wurre (1945), et non dans celui que 
leur a donné SEER dans son travail de 1923. 











La cytologie de la parthénogénése chez Solenobia sp. 61 


phase, méme quand on prolonge celle-ci de quelques heures en empéchant 
la femelle de pondre. Les éléments métaphasiques vus de profil (fig. 1) 
se présentent sous des aspects divers. Leur forme et leur structure 
apparentes varient avec le degré de différenciation et sans doute la 
durée du séjour en métaphase. II est difficile de faire la part de ces 
deux facteurs. Néanmoins il semble bien que les tétrades d’abord 
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Fig. 2—5. Plaques métaphasiques de la premiére division de maturation. 
Fig. 2—4: Lausanne; Fig. 5: Zurich. Gross.: 2700. 


opaques se colorent de moins en moins en leur centre et prennent l’aspect 
d’un 0 avant de se diviser en deux (rangée supérieure). On trouve 
des éléments de méme forme mais beaucoup plus grands (rangée 
inférieure a); il me semble qu’il faut les considérer comme des tétrades de 
grande taille, avec attachement métacentrique, mais il n’est pas exclu 
qu’eiles soient de doubles tétrades. Ces derniéres se présentent sous 
des aspects divers: elles sont disposées tantét l’une sur l’autre en 8, 
tanté6t au méme niveau, parallélement ou en croix (rangée inférieure b). 
Ces trois configurations sont-elles des étapes successives d’un méme 
phénoméne ou les images de trois processus distincts ou encore celles 
de trois associations accidentelles? Il est impossible de conclure sans 
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avoir fait l’étude des phénoménes synaptiques et des images diaciné- 
tiques. é 

Dans plusieurs vues de profil de la métaphase, on constate enfin la 
présence de granules colorés 4 l’hématoxyline (fig. 6). Ils sont nettement 
plus petits que les chromosomes et apparaissent toujours faible distance 
de la plaque, d’un cété ou de l’autre, parfois des deux. Chaque granule 
semble étre situé dans le prolongement d’une tétrade dont il parait 
solidaire, quoiqu’on n’apergoive aucune structure les reliant. Ce 
phénoméne coincide souvent, mais pas toujours, avec une légére sur- 
coloration. 

Le cytoplasme. — Le fuseau est entouré d’une aire cytoplasmique 
de structure fine et de contour irrégulier que j’appellerai le cytoplasme 
nucléaire. A la périphérie, le cytoplasme nucléaire entre en contact 
avec le cytoplasme superficiel, mais ils ne se mélangent pas. On peut 
souvent les distinguer l’un de l’autre jusqu’a la fin de la maturation, 
grace 4 leurs colorabilités légérement différentes. 


b) La premiére anaphase. 

Au moment owt l’oeuf est pondu, le fuseau a généralement atteint 
la périphérie et s’y est fixé, son axe étant perpendiculaire a la surface 
de loeuf. S’il s’est attardé dans le vitellus, il gagne toujours la péri- 
phérie avant la fin de l’anaphase. Celle ci peut étre décomposée en 
deux temps séparés par une longue période d’arrét: 1. ascension 
polaire, 2. 1’étirement du fuseau. 


1. L’ascension polaire 

est trés rapide. Il est difficile de trouver de jeunes anaphases, méme 
en fixant quelques minutes aprés la ponte. On les observe parfois dans 
les fuseaux qui n’ont pas encore atteint la périphérie et qui sont nette- 
ment plus longs et plus minces qu’en métaphase (fig. 8 et phot. 2). 
Généralement on ne rencontre que des figures dans lesquelles les plaques 
ont atteint les extrémités du fuseau, position qu’elles garderont pendant 
au moins une heure. 


Le fuseau. — A ce moment, le fuseau bien ancré dans le cytoplasme 
périphérique s’élargit considérablement, tout d’abord dans sa partie 
moyenne (phot. 3) puis aussi dans les régions polaires. Il semble avoir 
la méme structure qu’d la métaphase, les connections interzonales et 
les fibres continues ne se distinguent pas les unes des autres. 

Les chromosomes. — Au début de l’anaphase, les tétrades se scindent, 
découvrant un espace clair entre leurs deux moitiés (phot. 2). La 
plaque d’élimination n’apparait done pas immédiatement. Trés peu 
aprés (fig. 8), on la trouve a l’équateur du fuseau entre les deux plaques 
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anaphasiques. Elle est formée d’une soixantaine d’éléments mal délimi- 
tés, dont l’aspect variera avec l’Age de l’oeuf. Pendant l’anaphase ils 


10 "1 
Fig. 6—11. Métaph h de la premiére division de maturation. Fig. 6: Méta- 





phase; Fig. 7: Métaphase ‘tthabaandeahens Fig. 8: Anaphase jeune (Zurich) ; Fig. 9: Anaphase 
plus 4gée; Fig. 10 et 11: Deuxiéme temps de l’anaphase. Gross.: 1500. 


sont généralement agglomérés les uns aux autres et forment un réseau 
dont la disposition rappelle celle des chromosomes. En vue polaire 
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les plaques anaphasiques sont trés semblables, quant 4 leursdimensions 
et aux configurations chromosomiales (fig. 13 et 14). Les éléments de 
la plaque intérieure paraissent parfois un peu plus gros que les autres. 
Il faut sans doute ramener cette différence de taille 4 une légére différence 
dans le degré de coloration due elle-méme a une fixation irréguliére (voir 
par exemple Maxrno et Yosrpa 1949). Dans les deux plaques on trouve 
fréquemment des chromosomes groupés par deux, les dyades de SEILER. 
Il s’agit probablement des descendants des doubles tétrades. Il est 
difficile de l’affirmer avec certitude: les doubles tétrades étaient souvent 
rangées en couronne autour de la plaque tandis queles couplesde chromo- 
somes se trouvent aussi bien au centre qu’a la périphérie. Néanmoins 
comme il s’agit toujours de deux 
- chromosomes de méme taille, on 
peut supposer qu’ils sont homo- 
logues et qu’il n’y a pas simple- 
ment association accidentelle de 
deux chromosomes quelconques. 
Ces couples de chromosomes se 
‘2 ; font plus rares & mesure que le 
Fig. 12. Anaphase de la premiere division de fuseau s’étale. Dans les figures 
meas agit oper! oe bps intérieure de profil, on voit souvent un ou 
deux chromosomes attardés entre 
l’équateur et les plaques, mais le phénoméne ne se présente pas avec 
régularité et ne permet pas de conclure 4 la présence d’hétérochromo- 
somes comme chez Talaeporia tubulosa et autres (SEILER 1921). 
Une particularité plus intéressante de ce stade est la prégence de 
granules comparables 4 ceux que j’ai décrits en métaphase et situés 
immédiatement sous les plaques chromosomiques, surtout sous la 
plaque intérieure (fig. 12). Chaque granule parait nettement solidaire 
d’un chromosome. Je n’en ai jamais vu un grand nombre 4 la fois, 
mais seulement quelques-uns par plaque. On les trouve toujours a la 
méme distance des chromosomes et toujours entre les chromosomes 
et l’équateur. Je n’ai pu observer ce phénoméne que rarement. II se 
produit 4 ce stade de l’anaphase ot les chromosomes atteignent ou 
ont atteint le sommet du fuseau mais ne parait pas lié & un moment 
trés précis, car on le rencontre dans tous les oeufs de certaines pontes et 
jamais dans ceux d’autres pontes. Or les oeufs d’une méme ponte ont 
des Ages variables. Les granules seraient plut6t mis en évidence par une 
fixation donnée — tous les oeufs d’une méme ponte sont fixés ensemble — 
dans les limites bien entendu d’un certain laps de temps. 
Le cytoplasme. — Pendant cette premiére partie de l’anaphase et 
la période d’arrét qui la suit, le fuseau est entouré d’une mince couche 
de cytoplasme nucléaire. Il est trés proche de la périphérie de l’oeuf 
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et le cytoplasme superficiel qui s’est creusé pour faire place au fuseau 
s’éléve sur les cétés de celui-ci jusqu’au niveau de |’équateur ou un 
peu plus haut. 
2. L’étirement du fuseau. 
Aprés un temps d’arrét prolongé pendant lequel il n’y a aucun 
changement visible, ni dans le fuseau, ni dans les chromosomes, ni 
dans le cytoplasme, le mouvement reprend. 
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Fig. 13—15. Plaques anaphasiques de la premiére division de maturation. a Plaques in- 
térieures; b Plaques extérieures correspondantes. Fig. 13a: 60 chrom.; Fig. 13b: 60 chrom.; 
Fig. 14a: 61 chrom.; Fig. 14b: 61 chrom.; Fig. 15a: 61 chrom. (Zurich). : 

Fig. 15b: 62 chrom. (Zurich). Gross.: 2300. 


Le fuseau. — Le fuseau s’allonge de prés du double. Il semble que 
toute la figure soit étirée vers le centre de l’oeuf (fig. 10). D’autre 
part, le fuseau commence 4 se rétrécir, mais seulement 4 son extrémité 
périphérique, ce qui lui donne l’aspect d’un trone de céne (fig. 11). 
L’étirement du fuseau et la contraction de sa partie périphérique, 
habituellement synchrones, ne le sont pas toujours. Il y a des fuseaux 
allongés, mais en barillets, et des fuseaux trés courts, mais déployés 
en éventails. Il est donc probable que les deux mouvements se pro- 
duisent indépendamment Il’un de l’autre. 

Les chromosomes. — Les plaques anaphasiques s’écartent légérement 
lune de l’autre pendant que le fuseau s’étire. Précédemment elles occu- 
paient des régions trés voisines des péles; on ne voyait pas de fibres 
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au-dela des plaques. Dans le fuseau étiré, on les trouve 4 quelque 
distance des péles dont elles sont séparées par de courtes fibres (com- 
parer fig. 9 et 11). Les plaques deviennent irréguliéres. La plaque 
centrale s’étale et la plaque périphérique se concentre. Leur différence 
de diamétre est trés sensible (fig. 15). Les couples de chromosomes 
de la plaque centrale se disjoignent et ceux de la plaque périphérique 
subsistent, ou peut-étre se reforment. 

Le cytoplasme. — Le cytoplasme nucléaire entoure étroitement le 
fuseau. Le cytoplasme périphérique semble s’amasser autour de lui et 


Z 


s’éléve pendant que le fuseau s’étire, restant ainsi au niveau de l’équateur 
(phot. 4). 

Cette seconde partie de l’anaphase est 4 peine effectuée que le 
fuseau subit de nouvelles modifications. 


c) La cataphase. 

Par désir de clarté, je désigne par ce terme un ensemble de phéno- 
ménes qui vont ramener les chromosomes des plaques anaphasiques 
en position équatoriale. La sériation exacte des différents stades de la 
cataphase est délicate. Je donne celle qui me parait la plus probable, 
et indiquerai plus loin quels sont les points sujets 4 caution. Le grand 
nombre de figures permettra au lecteur de se faire une opinion. D’autre 
part, je parlerai de demi-fuseaux inférieurs et supérieurs pour désigner 
respectivement les demi-fuseaux attachés 4 la périphérie et dirigés vers 
le centre de l’oeuf; les termes «périphérique», «central», «intérieur» 
et «extérieur» peuvent en effet préter 4 confusion suivant que l’on 
pense 4 l’oeuf ou au fuseau. Il est bien entendu que je raméne arbitrai- 
rement la surface de l’oeuf 4 l’horizontale, le fuseau se dressant au- 
dessus d’elle. : 

Le fuseau. — A la fin de l’anaphase, le fuseau a l’aspect d’un barillet 
anastral allongé et plus ou moins évasé en sa partie supérieure (phot. 4). 
Il va d’une part accentuer le rétrécissement de sa partie inférieure et 
l’élargissement de sa partie supérieure décrits 4 l’anaphase et d’autre 
part s’affaisser sur lui-méme (fig. 16 et 17). Le premier mouvement 
entraine la voussure de la plaque supérieure et de la plaque d’élimi- 
nation. I] peut étre trés prononcé ou presque nul et ne semble pas 
étre essentiel au déroulement des processus de la maturation. L’affaisse- 
ment du fuseau par contre parait étre un phénoméne important. 
Le demi-fuseau supérieur, généralement plus large que linférieur, 
semble retomber sur ce dernier, comme s’il était soumis & une pression 
de haut en bas. Le demi-fuseau inférieur n’est pas modifié. Il ne s’agit 
pas d’un phénoméne inverse de l’anaphase, le fuseau ne diminue pas de 
volume, mais il change de forme. Les fibres ne se raccourcissent pas, 
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mais celles du demi-fuseau supérieur se recourbent vers l’équateur. On 
ne voit plus de fibres continues: toutes les fibres semblent étre inter- 
rompues au niveau de la plaque d’élimination. Un peu plus tard le 
demi-fuseau inférieur parait prendre une certaine autonomie et ses 
fibres précédemment étalées 4 l’équateur se resserrent comme pour 
former un nouveau fuseau (fig. 18, phot. 9). L’ensemble prend alors 
la forme d’un champignon, le demi-fuseau supérieur coiffant l’inférieur 
comme le chapeau coiffe le pied du champignon. 

Les chromosomes. — Les modifications fusorielles sont accompagnées 
d’un déplacement des chromosomes. Pendant que le demi-fuseau 
supérieur se déforme et s’étale, la plaque supérieure se voiite, s’étend 
puis se disloque. Les chromosomes se répartissent trés irréguliérement 
au-dessus de la plaque d’élimination, elle-méme un peu bombée. La 
plaque inférieure reste relativement plane. Elle se concentre puis 
se déplace légérement en direction de l’ancienne plaque équatoriale et 
s’arréte dans la partie médiane du demi-fuseau qui prend alors 4 peu 
de chose prés l’aspect d’un fuseau métaphasique (fig. 18). Dans les 
deux plaques, mais surtout dans la plaque inférieure, on observe des 
couples de chromosomes orientés selon l’axe du fuseau (phot.7 et 8, 
fig. 17—-21), comme les dyades de S. triquetrella pendant l’intercinése 
(SEILER 1923). 

La fusion des plaques. — Le fuseau «champignon» n’est qu’un stade 
passager, il va disparaitre & son tour. La plaque d’élimination, qui 
semblait se comporter jusqu’ici comme une surface flexible mais continue 
séparant le fuseau en deux, parait se rompre. Ses éléments sont déplacés, 
les fibres des deux demi-fuseaux s’emmélent (fig. 19 et 20), la plaque 
inférieure se disloque 4 son tour et l’on se trouve en présence d’un 
fuseau de forme irréguliére portant en sa partie moyenne un mélange 
confus de chromosomes et de déchets éliminés (fig. 21). On distingue 
dans ce désordre des couples de chromosomes provenant certainement 
de la méme plaque. On ne voit par contre jamais d’appariement entre 
les chromosomes soeurs des deux plaques. Tous les chromosomes 
finissent par gagner la position équatoriale et le fuseau prend alors 
un aspect régulier, ramassé et globuleux (fig. 22, phot. 10). Il s’agit 
vraisemblablement d’une nouvelle métaphase. 

La substance d’élimination est bien visible pendant la cataphase. 
Suivant la fixation ou Ja coloration, elle apparait pulvérulente ou 
filamenteuse, puis sous la forme d’anneaux ou plutédt de sphéres dont 
la surface seule serait bien colorée. L’ensemble de la plaque d’élimi- 
nation est complétement disloqué @ la fin de la cataphase. Ses éléments 

séparés semblent marquer la position de l’extrémité équatoriale des 
fibres du demi-fuseau supérieur. On les trouve disséminés dans le 
fuseau et & sa périphérie. 
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Fig. 16—21. La cataphase. Fig. 20 et 21: (Zurich). Gross.: 1500. 


Le cytoplasme. — Le cytoplasme nucléaire, qui jusqu’é la fin de 


Vanaphase entourait étroitement le fuseau, s’en désolidarise partielle- 
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ment au cours de la cataphase. Quand le fuseau commence 4 s’affaisser, 
le cytoplasme ne retombe pas avec lui mais reste sur les positions 
acquises et une langue cytoplasmique apparait au sommet du fuseau 
& mesure que celui-ci se retire vers la périphérie. Sa face supérieure 
est souvent légérement concave. 

Quant au cytoplasme périphérique, il semble couler depuis le bord 
de l’oeuf et vient s’aceumuler 4 cété du fuseau cataphasique et sous 
lui. Il parait le soulever vers le centre, lui et le cytoplasme nucléaire 
(fig, 18—23). Il y a done d’une part un déplacement du cytoplasme 
superficiel le long de la périphérie puis de bas en haut (sur les figures) 
entrainant vers |’intérieur de l’oeuf le fuseau et le cytoplasme nucléaire, 
et d’autre part un mouvement en sens contraire du demi-fuseau 
supérieur et de son chargement chromosomique. L’accumulation de 
cytoplasme sous le fuseau et sur ses cétés et sa progression vers 
l’intérieur se poursuivront pendant les phases suivantes. 


d) La deuxiéme métaphase. 

Le fuseau. — A la fin de la cataphase, les chromosomes se trouvent 
en position équatoriale. Avant méme qu’ils n’y soient rangés réguliére- 
ment (phot. 10, fig. 22), le fuseau prend un aspect nouveau. Ii semble 
qu’il se réorganise. Il devient & peu prés sphérique. On ne vo‘t pas 
de centrosomes, mais la polarisation des fibres et leur courbure sont 
beaucoup plus marquées qu’au fuseau de la premiére division (comparer 
les fig. 6 et 22). Autre signe de réorganisation: les restes de la plaque 
d’élimination, qui jusqu’ici étaient tolérés dans le fuseau, en sont expulsés 
et viennent se ranger 4 la périphérie. Seuls les fragments restés en plaque 
équatoriale y demeurent, mélés aux chromosomes. 

Les chromosomes. — En vue polaire (fig. 27—30, phot. 11), on a 
done une plaque contenant environ 120 chromosomes et un nombre 
variable de particules provenant de la plaque d’élimination. La plaque 
a un diamétre plus grand que celui des plaques anaphasiques ou méta- 
phasiques. Il est impossible de la confondre avec ces derniéres. Il est 
parfois difficile de distinguer les restes de la substance éliminée des 
chromosomes (fig. 27, 28, 30). Ces différents éléments peuvent sans doute 
se superposer ou s’accoler les uns aux autres, et l’analyse exacte d’une 
plaque colorée 4 l’hématoxyline est impossible. On retrouve dans la 
plaque métaphasique des couples de chromosomes, tout comme dans les 
stades précédents (fig. 28). Il est naturellement impossible de savoir si 
ce sont les mémes ou si ces associations se font et se défont pendant 
toute la durée des divisions de maturation. 

Le cytoplasme. — La langue de cytoplasme nucléaire apparue lors 
de la cataphase est trés visible pendant la deuxiéme métaphase. La 
concavité de son extrémité s’est accentuée. Le cytoplasme périphérique 
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Phot. 1—6: La maturation. 1 Métaphase de la premiére division de maturation (Halden- 
stein); 2 Anaphase jeune (Zurich); 3 Fin du premier temps de l’anaphase; 4 Deuxiéme 
temps de l’anaphase; 5 ct 6 Cataphase. Gross.: 1500. 
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Phot. 7—--12. La maturation (suite). 7 et 8 Deuxitme temps de anaphase ou cataphasc; 
9 Cataphase avancée; 10 Métaphase de la deuxiéme division de maturation (Zurich); 
11 Métaphase de Ja deuxéme division de maturation (vue polaire); 

12 Deuxiéme anaphase (Zurich). Gross.: 1500. 
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25 
Fig. 22—26. La deuxiéme division de maturation. |Fig. 22: {Métaphase; Fig. 23: Méta- 
phase et début d’anaphase; Fig. 24: Anaphase; Fig. 25: Télophase (Zurich); Fig. 26: 
Noyaux au repos (Zurich). Gross.: 1500. 
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continue 4 s’accumuler autour du fuseau. I] s’éléve 4 ses cétés en 
formant une véritable coupe (fig. 23). 


e) La deuxiéme anaphase. 


Le fuseau et les chromosomes. — A la fin de la métaphase, le fuseau 
s’élargit encore (fig. 23, phot. 12) et l’on voit alors que les chromosomes 
extérieurs se sont déja divisés et que l’espace qui sépare les chromosomes- 
filles est d’autant plus grand qu’ils sont plus périphériques. Les chro- 
mosomes centraux sont encore indivis. L’ascension polaire se fait 





Phot. 13 et 14. La maturation (fin). Télophase (Zurich). Gross.: 1500. 


rapidement, comme dans la premiére anaphase et les plaques atteignent 
les extrémités du fuseau (fig. 24). On distingue facilement la deuxiéme 
anaphase de la premiére grace 4 l’aspect du cytoplasme, la position du 
fuseau, le grand nombre et la petite taille des chromosomes, etc. (com- 
parer fig. 9, 11 et 24). Les restes de |’élimination ne sont pas entrainés 
avec les plaques mais demeurent & l’équateur. Les fibres qui séparent 
les plaques paraissent moins fines et moins nombreuses que les fibres 
métaphasiques, et l’ensemble du fuseau est plus transparent. 

Le cytoplasme. — On n’observe pas de modifications sensibles des 
cytoplasmes, sinon que la concavité de la partie supérieure de la langue 
cytoplasmique disparait. 

{) La télophase. 

Les chromosomes des deux plaques se serrent et s’agglomérent 
tandis que le fuseau s’allonge considérablement (phot. 13 et 14, fig. 25; 
voir surtout les photographies de Sxmzr 1923). Autour des deux 
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noyaux en formation, on remarque une zone de cytoplasme nucléaire 
souvent chargée de débris colorés, qui selon toute apparence ne sont 
que les éléments de la plaque d’élimination rejetés 4 la périphérie du 
fuseau lors de la deuxiéme métaphase. On les retrouve autour des 
rnoyaux quiescents (fig. 26). Ils vont se désagréger et disparaitre au 
cours des heures qui suivent. La maturation est achevée. Elle aboutit 
a la formation de deux noyaux dotés chacun d’environ 120 chromo- 
somes, disposés l’un 4 la périphérie de l’oeuf, l’autre dans le vitellus 
et reliés par un faisceau de fibres étirées. 


g) La sériation des stades. 

La succession des phases de la maturation chez lichenella telle que 
je l’ai décrite plus haut, peut sembler arbitraire. Ne peut-on pas imaginer 
avec plus de vraisemblance que la deuxiéme métaphase dérive directe- 
ment de Ja premiére par division des tétrades sur le plan de |’équateur ? 
Ou, comme I’a fait SEILER, que les chromosomes se divisent a la fin 
de la premiére anaphase en demeurant sur les plaques? Les images 
cataphasiques ne peuvent-elles pas ¢tre interprétées comme des ana- 
phases anormales ? 

L’examen de plusieurs séries de pontes fixées le méme jour, dans 
les mémes conditions et 4 des Ages parfaitement déterminés permet 
d’affirmer le contraire. Je reproduis ici de fagon schématique la distri- 
bution des stades dans deux séries de pontes particuliérement typiques 
(Table 1). L’analyse des fuseaux en vue polaire ou penchés présente 
quelque difficulté, aussi les chiffres indiqués ne représentent-ils qu’une 
approximation. 

J’ai pu établir des tableaux semblables’ pour les pontes provenant 
de Zurich et celles de Bivio. On voit que la sériation adoptée correspond 


Table 1. La sériation des stades de la maturation. 
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bien 4 la succession dans le temps des processus observés. I] subsiste 
quelques incertitudes de détail: le stade 3, soit le fuseau étiré avec 
plaques disloquées est un stade rare, absent par exemple dans la série 
de Haldenstein, mais que j’ai trouvé dans celle de Lausanne. Sa distri- 
bution dans cette derniére série indiquerait un stade anaphasique, 
interprétation confirmée par la position du cytoplasme a ce moment-la. 
Mais un fuseau comme celui de la fig. 21, qui présente un désordre 
semblable et une langue de cytoplasme bien visible, est probablement 
plus 4gé, et doit 4 mon avis étre rangé parmi les derniers stades de 
la cataphase. Ces stades désordonnés sont-ils obligatoires ou ne sont-ils 
qu’une variante de l’anaphase ou de la cataphase, se produisant dans 
des conditions particuliéres? Je penche pour la deuxiéme hypothése. 

Les phases de la maturation 4 la température de 18° environ se 
déroulent approximativement ou rythme suivant: 


Temps écoulé depuis la ponte Stade correspondant de la maturation 
O—10mm .% .%. 2... ke Premiére partie de l’anaphase 
lOmm-"2b we Be ee es Temps d’arrét 
(2 | ONE ee Sse ener Fin de anaphase et cataphase 
Sn ONO 2, ois eters. Deuxiéme métaphase 
SSO — BMAD gk eee ce Deuxiéme anaphase 
30 45—4h30 2 eR Sa Télophase et noyaux quiescents 


VI. La segmentation. 
Je ne puis que confirmer ici les observations de SEILER. Un examen 
rapide des premiers stades de la segmentation montre que les deux 
noyaux résultant des divisions de maturation se divisent synchronique- 
ment une fois au moins, donnant quatre noyaux d’apparence iden- 
tique, deux a la périphérie et deux en plein vitellus. Par la suite les 
deux noyaux centraux continuent a se diviser activement, tandis que 
les noyaux périphériques semblent trés inertes. Ils se divisent lente- 
ment et mal, donnant lieu & diverses anomalies: fuseaux multipolaires, 
noyaux hautement polyploides ou hétéropycnotiques, etc. L’examen 
de plusieurs pontes 4gées d’une vingtaine d’heures m’a montré dans 
chaque oeuf un ou plusieurs de ces noyaux énormes en voie de dégéné- 
rescence en un point de la périphérie, tandis que le reste de l’oeuf ne 
contient que des noyaux tétraploides. Quand le blastoderme est formé, 
soit 15 & 20 heures plus tard, on ne trouve plus dans l’oeuf que des 
noyaux vraisemblablement tétraploides.“ Il semble bien que les des- 
cendants du noyau périphérique issu des divisions de maturation aient 
disparu et ne participent pas &‘la formation de l’embryon. Ce. noyau 
périphérique peut donc étre considéré comme un polocyte. 
Une étude plus poussée de l’évolution du polocyte, de ses variations 
possibles et de ses anomalies fusorielles ou autres serait sans doute 
intéressante au point de vue de la pathologie de la mitose. 
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Fig. 27—30. Plaques métaphasiques de la deuxiéme division de maturation. Fig. 27: 
Environ 124 chrom; Fig. 28: Environ 122 chrom; Fig. 29: Environ 122 chrom; Fig. 30: 
Environ 119 chrom. (sur deux coupes). Gross.: 2300. 
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VII. Les numérations. 
Les oeufs de Solenobia lichenella se prétent particuliérement mal 
& des numérations exactes. Comme chez tous les Lépidoptéres 4 nombre 
chromosomique élevé, on se heurte 4 certaines difficultés: D’une part 
les chromosomes sont petits et serrés. Si les valeurs obtenues 4 la 
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Fig. 31 et 32. Plaques anaphasiques de la deuxiéme division de maturation. a Piaques 

extérieures; b Plaques intérieures correspondantes. Fig. 3la: Environ 121 chrom.; 

Fig. 31b: Environ 120 chrom.; Fig. 32a: Environ 126 chrom. (Haldenstein); Fig. 32b: 
Environ 114 chrom. (Haldenstein). Gross.: 2300. 


numération peuvent étre considérées & coup sir comme des minimas, 
il est impossible d’assurer que tous les chromosomes sont présents; 
Yun d’eux peut étre arraché par le rasoir sans que son absence laisse 
un vide reconnaissable. D’autre part, ils n’ont pas de formes bien carac- 
térisées et les dimensions des diverses paires peuvent varier du simple 
au double. Par conséquent il est difficile de distinguer un grand chromo- 
some de deux petits superposés. 

A la premiére métaphase (fig. 2—5), les chromosomes sont de plus 
groupés en chapelets et certaines tétrades en deubles tétrades. Les 
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numérations sont donc approximatives. Si l’on compte pour deux 
chaque gros élément étranglé, on arrive 4 des totaux toujours voisins 
de 60, mais inutilisables pour une étude précise de la variation du 
nombre chromosomique. 

A la premiére anaphase (fig. 12—15) les conditions sont beaucoup 
plus favorables, et c’est alors qu’on peut faire les numérations les plus 
précises. On remarquera toutefois que la proximité de la plaque 
d’élimination est un inconvénient sérieux au début de l’anaphase, et 
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Fig. 33—36. Plaques blastodermiques. Fig. 33: 124 chrom. (Zurich); Fig. 34: 122 chrom. 
(Zurich); Fig. 35: 120 chrom. (Haldenstein); Fig. 36: 124 chrom. (Haldenstein). 
Gross.: 3300. 


que plus tard les chromosomes sont souvent trop éparpillés pour étre 
dénombrés. Il en est de méme pendant la cataphase. Les résultats 
des numérations anaphasiques varient entre 59 et 62. Ils sont générale- 
ment identiques pour les deux plaques sceurs mais peuvent différer 
d’une ou deux unités. 

A la deuxiéme métaphase (fig. 27—30), on trouve de belles plaques 
bien étalées ot l’on compte facilement environ 120 chromosomes. La 
présence des restes de la plaque d’élimination empéche d’obtenir un 
résultat précis. 

A ladeuxiéme anaphase, les plaques sont si proches et les chromosomes 
si serrés que des numérations exactes sont impossibles. J’ai pu dessiner 
deux couples de plaques (fig. 31 et 32), mais ne prétends pas en tirer 
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autre chose qu’un ordre de grandeur et l’assurance que les 120 chromo- 
somes métaphasiques se sont bien divisés et non simplement répartis 
en deux plaques de 60 éléments. 

Au cours de la segmentation et de la formation du blastoderme, 
on, peut trouver de belles plaques trés réguliéres mais plus petites que 
les précédentes, ce qui en complique l’e’tude (fig. 33—36). Les couples 
de chromosomes rapprochés qu’on trouvait pendant la maturation ont 
disparu et les résultats des numérations oscillent entre 119 et 124. 

Sur 90 plaques dessinées 4 la chambre claire, on effectue peu de 
numérations absolument satisfaisantes. La table 2 donne les valeurs de 
celles qui me paraissent les plus sires. 

On voit qu’il est difficile d’établir avec précision le nombre chromo- 
somique. Les valeurs inférieures 41180u 119 sont certainement inexactes. 
Mais entre 119 et 126, il existe une variation certaine que l’on ne peut 
pas attribuer seulement 4 l’imprécision des numérations. 


Table 2. Numérations. 














en- 
sills Premiére anaphase ieee prone on tae sy soe 
métaphase Blasto- 
Ext. Int. Total Ext. Int. derme 
Haldenstein | 60—61 60 120—121 
60 60 120 
59 — 
61 59 120 
112? 
117—122 
126? 114?. 
124 
120 
Lausanne 60 60 120 
61 61 122 
122? 
124? 
121? 120? 


Zurich 
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VIII. Comparaison des résultats des différentes 
populations examinées. 

J’ai pu établir la série des phénoménes décrits plus haut pour 
chacune des stations suivantes: Lausanne, Haldenstein, Bivio et Zurich. 
Les quatres séries concordent absolument. La seule différence qu’on 
puisse noter est celle-ci: l’oeuf, le fuseau et les chromosomes des femelles 
provenant d’élevages (Haldenstein et Bivio) sont nettement plus gros 
que ceux des animaux sauvages (Lausanne et Zurich). Ce qui s’explique 
aisément par le fait que les chenilles sont beaucoup mieux nourries 
en captivité qu’en liberté. Les différentes populations de Solenobia 
lichenella présentent donc, malgré certaines différences dans la morpho- 
logie des femelles et des fourreaux, une remarquable homogénéité au 
point de vue cytologique. 

Quant aux stations suivantes: Fusio (Tessin), Wartau-Sevelen et 
Klosteralp (St Gall,) Sdérenberg (Lucerne), Sisikon (Uri), Hondrich 
(Berne), Zermatt (Valais), et Lonay (Vaud), elles ont livré un matériel 
semblable & celui de Lausanne ou de Haldenstein, mais je n’ai pas obtenu 
une sériation compléte pour chacune d’elles. Je ne peux pas affirmer 
que leur cytologie soit en tous points identique 4 celle que j’ai décrite, 
mais la chose me parait trés probable. 


IX. Remarques sur la eytologie de Solenobia lichenella. 

Les processus de la maturation chez lichenella soulévent une série 
de problémes bien connus de tous ceux qui ont travaillé la cytologie 
des Lépidoptéres: la variation du nombre chromosomique, |’existence 
de chaines de chromosomes ou d’association de deux tétrades en méta- 
phase, la formation de la plaque d’élimination et sa nature. Je passerai 
rapidement sur ces questions que d’autres ont traitées avec compétence, 
et commenterai plus longuement les phénoménes caractéristiques de 
la cytologie de lichenella, soit le blocage de l’anaphase, l’affaissement 
du fuseau et la régression des chromosomes anaphasiques en position 
métaphasique. 
a) Le nombre chromosomique. 

SEILER a donné dans son travail de 1923 une série de numérations 
qui lui ont fait conclure 4 une variation du nombre chromosomique. 
Les dénombrements que j’ai faits n’ajoutent aucune précision & ses 
résultats. On pourrait en effectuer beaucoup plus dans l’espoir d’établir 
la fréquence de chaque valeur dans une population donnée, |’étendue 
de la variation dans une ponte ou dans un embryon, etc. Je crains 
que l’imprécision inévitable des numérations ne soit du méme ordre 
que l’amplitude de la variation du nombre chromosomique, et que 
par conséquent une étude trés poussée de ce dernier ne soit vaine. 
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b) Les chaines de chromosomes et la plaque d’élimination. 


Ces deux phénoménes et leurs relations possibles ont provoqué de 
vives discussions auxquelles je n’apporterais rien de neuf (SEILER 
1915, GoLpscumipt 1923, Kawacucui 1928, ScHaEFFER 1944, etc.). 


c) Les associations de deux tétrades. 


La nature des doubles tétrades de Solenobia triquetrella et de quel- 
ques autres organismes a également donné lieu 4 des échanges de vues 
contradictoires (SEILER 1923, ScuRaDER 1925, ANKEL 1927, Hem- 
BORN 1937 a et b; FEDERLEY 1938). Le probléme est le méme chez 
lichenella.. S’agit-il de quadrivalents ou de l’association tardive de deux 
tétrades? Il faudrait fairel’examen des stades préméiotiques pour répondre 
de fagon satisfaisante. Le fait est que l’attraction que les tétrades 
manifestent l’une pour l’autre se retrouve entre leurs descendants 4 
l’anaphase: on trouve fréquemment des chromosomes appariés (les 
«dyades» de SEmxER). Chez lichenella comme chez triquetrella (SEILER 
1923) ces associations disparaissent quand le fuseau anaphasique s’élargit 
et reparaissent dés que la plaque se rétrécit. Y a-t-il relation de cause 
& effet entre les deux phénoménes, et dans quel sens? Je pense que 
la largeur du fuseau est déterminée plus par le cytoplasme que par 
les chromosomes et que, par conséquent, ces derniers se dispersent ou 
se rassemblent plutét passivement. Les chromosomes homologues 
d’une méme plaque doivent étre attirés l’un par-l’autre pendant toute 
la premiére division de maturation. Cette attraction serait inefficace 
quand les chromosomes sont dispersés mais pourrait se manifester quand 
ils ne sont pas trop éloignés. Alors qu’on trouve peu de paires de chromo- 
somes dans la plaque intérieure trés étalée du fuseau cataphasique, 
on en trouve un grand nombre dans la plaque périphérique, beaucoup 
plus ramassée. Ces associations de chromosomes homologues dis- 
paraissent aprés la deuxiéme métaphase. On ne les retrouve pas dans 
les divisions de segmentation. 


d) Les granules. 


Les granules observés & la métaphase et & l’anaphase de la premiére 
division restent mystérieux. SEILER (1923) les a signalés et photogra- 
phiés chez triquetrella tétraploide 4 l’anaphase, mais chez aucune 
espéce diploide. De méme je ne les ai jamais vus chez trois autres 
Psychides diploides dont j’ai examiné un grand nombre de préparations. 
Tl semble donc qu’il y ait une relation entre la tétraploidie et la présence 
de ces granules. On peut imaginer qu’il s’agit d’une élimination supplé- 
mentaire en relation avec la dissociation des chaines ou plutét avec 
celle des paires de chromosomes. (On se rappelle que cette derniére a 
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lieu soit en métaphase, soit en anaphase quand le fuseau s’élargit.) 
Mais c’est 14 une hypothése que je ne saurais prouver. 


e) La premiére division de maturation. 

Les phénoménes de la maturation chez S. lichenella présentent un 
grand intérét au point de vue de la mécanique de la méiose. Dans 
Vétat d’incertitude oi nous sommes quant @ la nature de l’appareil 
achromatique et 4 celle des forces en jeu dans la mitose normale (ScHRa- 
DER 1944), il serait prétentieux de vouloir expliquer avec rigueur cette 
anomalie que j’ai appelé la cataphase. De plus l’oeuf de Lépidoptére 
est un matériel cytologique qui ne se préte pas bien 4 une étude poussée 
de la mécanique fusorielle et chromosomiale. En effet le fuseau est 
petit, les chromosomes trés ramassés et la position du centromére 
incertaine. Les images de profil de la premiére métaphase semblent 
indiquer un attachement métacentrique, mais FEDERLEY (1943, 1945) 
se prononce nettement pour l’absence d’un centromére localisé chez les 
Lépidoptéres. De toutes fagons, la forme des chromosomes ne donne 
aucune indication sur le sens de leur progression, ce qui est trés regret- 
table. Par contre, certaines particularités de ce matériel ingrat vont 
se révéler utiles. La plaque d’élimination est un point de repére précieux. 
Cette substance probablement visqueuse et légére parait fixée de fagon 
assez stable 4 l’équateur du fuseau. Quand celui-ci se déforme, les 
débris éliminés se déplacent et fournissent ainsi des indications sur les 
troubles qui se produisent dans le fuseau. D’autre part la légére différence 
de coloration que présentent les cytoplasmes périphérique et nucléaire, 
dans bon nombre de préparations du moins, permet de mieux observer 
les mouvements qui se produisent autour du fuseau. Enfin l’existence 
d’une espéce trés voisine de S. lichenella, S. triquetrella, dont la cytologie 
est bien connue (SEILER 1923), va permettre une comparaison des 
processus de la maturation chez ces deux espéces et suggérer une 
premiére hypothése sur la cause du blocage de la division. 

Au moment ow l’oeuf est pondu, le fuseau de la premiére division 
ainsi que le cytoplasme et le vitellus, se présentent de fagon extréme- 
ment semblable dans les deux espéces. Cette similitude subsiste pendant 
la premiére partie de l’anaphase: chez triquetrella, comme chez lichenella, 
ascension polaire est rapide et suivie d’une période d’arrét, le fuseau 
s’élargit considérablement et l’on observe parfois la présence de granules 
& proximité des chromosomes (SEILER 1923). C’est au moment oi le 
fuseau commence 4 s’étirer que les deux espéces se différencient nette-, 
ment. Chez triquetrella (fig. 37a), le fuseau s’allonge en restant &.peu 
prés cylindrique, puis il se scinde transversalement en deux fuseaux. 
dont l’un sera celui de la deuxiéme division et l’autre donnera le premier. 
polocyte. Chez lichenella (fig. 37b) ce processus normal — puisque 
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c’est celui qu’on trouve chez les espéces bisexuées — échoue. Pour 
quelle raison? Revenons aux figures. Les premiers signes qui permettent 
de distinguer lichenella de triquetrella en fin d’anaphase sont d’une part 
le resserrement des fibres périphériques — on a vu qu'il ne se produit 
pas toujours — et d’autre part la faible quantité de cytoplasme qui 
entoure le fuseau. (Peut-étre les deux phénoménes sont-ils liés: le cyto- 
plasme s’éléverait le long des bords du fuseau de triquetrella et resterait 
superficiel chez lichenella en comprimant les fibres périphériqucs.) 
Le fuseau de lichenella est logé dans un bourgeon cytoplasmique 
moins abondant que celui de triquetrella. Je pense qu’on peut voir 
la l’une des raisons de l’échec de l’anaphase. Le fuseau n’est pas soutenu 
sur les cétés, il n’est pas entrainé vers l’intérieur de l’oeuf par un courant 
cytoplasmique suffisant. Il se heurte 4 la résistance et 4 la pression 
exercées par le vitellus et le mouvement est bloqué. 

Passons de triquetrella & une autre Psychide: Apterona helix (fig. 37, 
NaRgBEL 1946). Le fuseau anaphasique se scinde en deux, mais le fuseau 
central revient 4 la périphérie. Or on constate que le cytoplasme super- 
ficiel est extrémement réduit et que les fuseaux semblent presque nus 
dans le vitellus. Le défaut de cytoplasme coincide avec l’échec de la 
migration centripéte du fuseau intérieur. [I] faudrait expliquer pour- 
quoi les deux fuseaux se forment tout de méme et s’écartent l'un de 
Yautre. Je note simplement que chez cette espéce, les globules vitellins 
sont rares dans la région des fuseaux et que par conséquent la pression 
centrifuge est probablement assez faible. Une étude comparative plus 
poussée des conditions cytoplasmiques et fusorielles chez les différentes 
Psychides serait probablement intéressante. Je compte la reprendre 
& propos d’une autre Psychide parthénogénétique, Luffia ferchaultella, 
chez qui la premiére division de maturation se passe de fagon semblable 
(NARBEL-HOFSTETTER, non publié)]. 

Examinons le fuseau de la premiére anaphase dans les oeufs de quel- 
ques Lépidoptéres chez qui les deux divisions se déroulent normalement 
(fig. 37d—i). Il est largement entouré de cytoplasme, ce qui nous confirme 
dans notre hypothése: une certaine quantité de cytoplasme autour du 
fuseau est nécessaire pour lui permettre d’achever la premiére division. 

D’autre part chez Artemia salina, Gross (1935) observe un phéno- 
méne un peu semblable: Si l’on soumet l’oeuf & une basse température, 
le fuseau se tord puis se couche a la périphérie. Or la torsion ou l’écrase- 
ment du fuseau coincident avec la diminution ou la disparition de la 
couche cytoplasmique qui l’entoure normalement. Et Gross de con-. 
clure: ,,Es ist daher nicht unmdéglich, daB der Druck auf die Spindel 
von der Dottermasse ausgeiibt wurde, und daB daher die Torsion der 
Spindel primar durch das Abwandern der Plasmaansammlung verur- 

-sacht wird.“ Chez T'radescantia, WapDA (1935) insiste sur le relation 
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qui existe entre la couche cytoplasmique qui entoure le fuseau et la 
forme de ce dernier. KupKa (1948) commentant les phénoménes de 
la maturation chez Talaeporia (SEILER 1920) souligne le réle joué 
par le cytoplasme. 

Dans le cas de lichenella il me parait donc raisonnable d’établir une 
relation causale entre la faible quantité de cytoplasme entourant le 
fuseau a la fin de l’anaphase et ]’échec de la division. On peut aller 
plus loin: au moment de la deuxiéme métaphase, le cytoplasme péri- 
phérique de lichenella s’accumule autour du fuseau et s’éléve sur ses 
bords, comme c’était le cas chez triquetrella & la fin de l’anaphase 
(fig. 37a et b). Il y aurait done chez lichenella un retard de l’activité 
du cytoplasme périphérique sur celle du fuseau et des chromosomes. 
Ce retard permettrait 4 la masse vitelline d’exercer sa pression sur le 
fuseau et de bloquer l’anaphase. Le déroulement anormal de la matura- 
tion serait di en partie du moins 4 un défaut de synchronisation. Et 
le cas .de lichenella viendrait se ranger parmi les nombreuses anomalies 
mitotiques et méiotiques que l’on attribue 4 un manque de coordination 
des activités fusorielles, cytoplasmiques et chromosomiales. 

Si le retard du cytoplasme et la pression du vitellus peuvent suffire 
& expliquer l’arrét de l’anaphase, ils expliquent mal le retour des chromo- 
somes en position équatoriale et l’affaissement du fuseau. Ces deux phéno- 
ménes sont évidemment connexes, mais il me parait impossible d’établir 
une relation de cause a effet. Essayons de les analyser de plus prés. 

L’affaissement du fuseau n’est pas suffisant pour rendre compte 
de la fusion de deux plaques inertes. Il y a une progression des chromo- 
somes le long des fibres vers l’équateur et cette progression indique 
bien que l’anaphase n’est pas un phénoméne absolument irréversible: 
il n’y a pas entre les deux plaques de S. lichenella un «Stemmkorper» 
infranchissable. S’il y a mouvement des chromosomes, 4 quelles lois 
peut-il bien obéir? Reprenons le fuseau & la période d’arrét qui sépare 
les deux temps de l’anaphase. Les deux plaques trés réguliéres repré- 
sentent certainement des positions d’équilibre, des paliers. Quand le 
fuseau s’étire, les plaques deviennent irréguliéres, l’équilibre est sans 
doute rompu. Le blocage de l’anaphase se produit probablement avant 
que le palier suivant (l’intercinése de S. triquetrella) ne soit atteint. 
La dispersion des chromosomes et la présence de couples de chromosomes 
orientés suivant l’axe du fuseau indiqueraient un équilibre instable, 
une position. critique. [Notons que l’orientation de ces couples de 
chromosomes rappelle nettement celle des «dyades» intercinétiques de 
S. triquetrella.. T1 semble done que, quand méme les conditions fuso- 
rielles sont différentes, Jes chromosomes décrivent des cycles semblables 
dans les deux espéces (fig. 37a et b).] Dans cette hypothése la migra- 
tion des chromosomes vers ]’équateur du fuseau peut étre interprétée 
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comme le retour 4 la seule position d’équilibre stable existant alers 
dans le fuseau. ScHRAaDER (1946) admet la possibilité d’une zone 
d’équilibre qui attirerait les chromosomes lors de |’établissement de la 
métaphase. Il pourrait s’agir d’un phénoméne semblable. De toutes 
fagons les images cataphasiques donnent |’impression d’un mouvement 
individuel des chromosomes — une sorte de «sauve-qui-peut» — et 
non d’un mouvement de plaques en tant qu’unités. Les plaques sont 
d’ailleurs souvent complétement disloquées. De plus, rien ne permet 
de conclure a4 l’existence d’une attraction entre deux chromosomes- 
sceurs, on n’observe pas d’appariement des chromosomes & ce moment-la. 
L’idée d’une attraction exercée par la substance d’élimination ne me 
parait pas fondée; les chromosomes rejoignent la plaque d’élimination 
parce que celle-ci se trouve déja dans la zone d’équilibre, mais ils ne la 
suivent pas hors du fuseau lorsqu’elle en est partiellement expulsée. 
Bref, une attraction exercée par la zone équatoriale sur chaque chromo- 
some individuellement, me semble rendre compte assez fidélement des 
images observées. 

Examinons maintenant les transformations du fuseau. Elles 
semblent provoquées soit par une traction exercée de l’intérieur, soit 
par une pression extérieure. 

Une traction provenant de l’intérieur du fuseau pourrait étre déter- 
minée par le fuseau lui-méme ou par les chromosomes. Dans le premier 
cas, il faudrait admettre une modification de l’état physico-chimique: 
modification de la viscosité, de la teneur en eau, de l’équilibre sol-gel, etc. 
comparable a celle que plusieurs auteurs rendent responsable de l’allonge- 
ment du fuseau anaphasique (WASSERMANN 1929, Prerrrer 1939; Bar- 
BER 1939). Il est trés probable que ce phénoméne existe, mais les images 
cytologiques ne nous donnent aucune indication & ce sujet: les fibres, 
interrompues au niveau de ]’équateur, restent nettes et ne paraissent 
pas changer de structure; elles ne se rétrécissent pas, mais elles se 
déplacent. D’autre part, le mouvement des chromosomes vers |’équa- 
teur ne me parait pas expliquer 4 lui seul l’affaissement du fuseau. Les 
fibres ne semblent pas suivre les chromosomes, elles ne se déforment 
pas 4 leur niveau. Enfin la distribution irréguliére des chromosomes 
rendrait cette hypothése difficilement acceptable. 

Si le fuseau subit une pression de l’extérieur, d’ou peut-elle venir? 
Le cytoplasme périphérique semble étre hors de cause. Alors que le 
fuseau s’affaisse sur lui-méme, et que sa partie centrale se déplace de 
lintérieur vers l’extérieur de l’oeuf, le cytoplasme superficiel progresse 
le long du fuseau dans la direction opposée. Le repliement du fuseau 
semble done se produire malgré le cytoplasme superficiel. Le cyto- 
plasme nucléaire ne me parait pas jouer un grand réle. II se laisse 
véhiculer en direction centripéte par le cytoplasme périphérique et ne 
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suit pas le fuseau dans sa régression. Seule la concavité de sa surface 
dirigée vers le centre pourrait étre une réponse a la traction que doit 
exercer le fuseau sur le cytoplasme ambiant. (On ne voit pas comment 
la pression du vitellus le creuserait de telle fagon et pourquoi elle le 
ferait précisément pendant la cataphase.) Peut-on enfin imaginer que 
c’est la pression du vitellus qui oblige le fuseau 4 se replier sur lui-méme ? 
La langue de cytoplasme nucléaire qui s’étend en avant de la figure 
achromatique semble indiquer le contraire. Elle parait inapte a trans- 
mettre cette pression puisqu’elle reste en place et semble plutét isoler 
le fuseau de la masse vitelline. 

On voit que si certains points permettent de faire des suppositions 
vraisemblables, il est impossible, dans l’état de nos connaissances, de 
donner une explication satisfaisante de la cataphase. 


f) La deuxiéme division de maturation. 

La réorganisation du fuseau 4 la deuxiéme métaphase est un phéno- 
méne intéressant. Le nouveau fuseau se forme 4 partir de l’ancien 
sans qu’on puisse noter une modification brusque. Les fibres ne dis- 
paraissent jamais, elles semblent seulement remaniées et beaucoup 
plus nettement polarisées que dans le premier fuseau. Le phénoméne 
se présente de la méme fagon chez la Psychide Apterona (NARBEL 1946). 

A Vanaphase, i] faut noter la division précoce des éléments péri- 
phériques. Urcort (1939) a expliqué un cas analogue par une différence 
de spiralisation. Chez lichenella, la chose parait peu probable. On 
pourrait aussi supposer que les fibres superficielles du fuseau méta- 
phasique, qui est trés gonflé, sont soumises 4 une tension plus grande 
que les fibres profondes, et que la division commence quand la tension 
a atteint une certaine valeur. Ce serait un argument pour |’existence 
des «Zugfasern», mais ce n’est qu’une hypothése. 

Notons encore que chacun des chromosomes se divise normalement,. 
et que cette seconde division se produit en méme temps que la seconde 
division chez triquetrella. La similitude des cycles chromosomiques 
des deux espéces subsiste alors que les conditions fusorielles sont 
différentes (fig. 37a et b). 


g) Comparaison de lichenella avec quelques cas analogues. 
L’échec d’une division méiotique, suivi de la fusion des deux plaques 
anaphasiques et d’une nouvelle division, est un phénoméne que l’on 
a pu provoquer expérimentalement par des moyens variés: l’hybridation 
(KLINGsTEDT 1939), la rupture des travées cytoplasmiques entourant 
le fuseau (WaDA 1934), l’augmentation de la pression hydrostatique 
(PEASE 1941), et d’autres. L’étude de ces cas est des plus intéressantes 
et suggére diverses hypothéses que l’on pourrait appliquer a lichenella. 
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Malheureusement les conditions cytoplasmiques, fusorielles et chromo- 
somiales varient tellement d’un objet 4 l’autre qu’il parait dangereux 
de passer 4 la généralisation. 

Il semble qu’une anomalie de la méiose telle qu’elle se produit chez 
lichenella soit trés rare en dehors des conditions expérimentales. Notons 
pourtant le cas de Nagara (Hitt 1948) ot les plaques anaphasiques 
de la deuxiéme division de maturation fusionnent en rétablissant le 
nombre chromosomique de cette espéce parthénogénétique. Un échec 
de la premiére division n’a été signalé, 4 ma connaissance, que chez 
deux espéces, Nemeritis canescens (SPEICHER 1937) et Apterona helix 
(NaRBEL 1946). Nemeritis, Apterona et S.lichenella constituent & 
elles trois un type de parthénogénése tout-a-fait particulier, inter- 
médiaire entre les types méiotiques et améiotiques de WuiTE (1945). 
Le nombre chromosomique est rétabli par un phénoméne équivalent 
a Ja fusion de l’ovocyte ITI avec le premier polocyte. SPEICHER a discuté 
la signification génétique de ce processus & propos de Nemeritis et je 
lai fait & propos d’Apterona. Le cas de lichenella ne se distingue de- 
celui d’Apterona que par l’élimination du polocyte. 


Conclusions. 

1. Solenobia sp. (lichenella L.?) est une Psychide parthénogénétique 
tétraploide dont le nombre chromosomique est sujet & des variations 
entre 118 et 126. 

2. La métaphase de la premiére division de maturation présente 
une soixantaine de bivalents, souvent associés en couples ou en chaines. 
Le fuseau vient de l’intérieur se fixer perpendiculairement @ la surface 
de l’oeuf. 

3. L’anaphase se déroule en deux temps: a) Une ascension polaire 
trés rapide, suivie d’un élargissement du fuseau et d’une période de 
repos. b) Un allongement du fuseau en direction du centre, souvent 
accompagné d’un resserrement de sa partie périphérique. Les plaques 
anaphasiques chargées chacune d’environ 60 chromosomes s’écartent 
légérement l’une de I’autre. : 

4. Le fuseau ne se scinde pas transversalement mais s’affaisse sur 
lui-méme; le demi-fuseau central retombe sur le demi-fuseau péri- 
phérique et tous les chromosomes reviennent en position équatoriale. 
Le nombre tétraploide est donc rétabli par la fusion des plaques ana- 
phasiques de la premiére division de maturation, ce qui équivaut & 
une fusion de l’ovocyte II avec le premier polocyte. 

5. Le fuseau semble se réorganiser en figure métaphasique réguliére. 
Une nouvelle anaphase se produit, suivie d’une télophase normale et 
de la formation de deux noyaux tétraploides. 
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6. Le noyau périphérique peut étre considéré comme I’unique polo- 
cyte. Il effectue quelques divisions, mais ses descendants présentent 
diverses anomalies et dégénérent. 


7. Le noyau central se divise activement. Les cinéses blastodermiques 
semblent étre toutes tétraploides. 
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1. Einleitung. 

Die Analyse unserer Ergebnisse aus der Kreuzung des partheno- 
genetischen Schmetterlings Solenobia triquetrella mit Mannchen bi- 
sexueller Rassen geht im morphologischen und entwicklungsgeschicht- 
lichen Teil dem Ende entgegen. Die Resultate, zu welchen wir auf 
diesem Wege der Forschung kamen, sind kiirzlich in gedringter Form 
zusammengefaBt worden (SEILER 1949). Die zytologische Analyse 
unserer Ergebnisse dagegen steht im wesentlichen noch aus. Wir haben 
diesen Teil unserer Aufgabe aus zwei verschiedenen Griinden zuriick- 
gestellt : 

Das vordringliche Problem, das wir zu lésen hatten, war das Inter- 
sexualititsproblem. Um in unseren SchluBfolgerungen méglichst 
sicher zu gehen, schien es ratsam, zundchst nur auf einem Wege der 
Forschung, dem morphologischen, soweit wie mdglich vorzudringen. 
Das ist inzwischen geschehen, und wir kénnen jetzt unsere Darstel- 
lungen an Hand der Ergebnisse einer anderen Untersuchungsmethode, 
der zytologischen, iiberpriifen und erginzen. 

Das andere Hauptproblem, das wir lésen méchten, ist das der Genese 
der Parthenogenese. Dieses Problem wird in Zukunft in den Vordergrund 
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riicken. Hier werden wir nur Aussicht haben, ans Ziel zu kommen, wenn 
wir ausgehen kénnen von einer sorgfaltig gelegten zytologischen Tat- 
sachenbasis. Indem wir dieses Fundament nun legen, tragen wir gleich- 
zeitig zum Abschlu8 der Intersexualitaitsuntersuchungen bei. 


Wir: haben zu berichten iiber die Entwicklung im partheno- 
genetischen Ei von Solenobia triquetrella und dann iiber die Entwick- 
lungsvorginge im besamten parthenogenetischen Ei. Es gibt eine 
diploid und eine tetraploid parthenogenetische triquetrella. Aus auBeren 
Griinden sei zunichst tiber die tetraploid parthenogenetische Form er- 
ganzend berichtet. Im AnschluB an unsere Mitteilung wird Parpi die 
Vorginge im besamten tetraploid parthenogenetischen Ei schildern 
(s. die folgende Arbeit dieses Heftes der Chromosoma). 

Uber die diploid parthenogenetische triquetrella ist in vorlaufiger 
Form bereits berichtet worden (SEMLER-ScHAFFER 1938). Die ausfiihr- 
liche Arbeit wird in Kiirze erscheinen. 


2. Der Chromosomenzyklus der tetraploid parthenogenetischen 
triquetrella. 


Die haploide Chromosomenzahl der bisexuellen Form betragt in der Regel 30; 
es kénnen aber auch 31, selten 32 Chromosomen vorhanden sein. Worauf diese 
Variabilitat in der Chromosomenzahl beruht, soll im Zusammenhang mit der 
Schilderung der Zytologie der diploid parthenogenetischen Form und im AnschluB 
an den Bericht iiber die geographische Verbreitung der verschiedenen Chromo- 
somenrassen gepriift werden. 

Die tetraploid parthenogenetische Form mu8 in der Regel 120 Chromosomen 
haben, was durch die Beobachtungen, wie sich zeigen wird, auch direkt bestatigt 
werden kann. In den Wachstumsstadien der Ovogenese findet eine Chromosomen- 
konjugation statt. Diese Vorgange sind im einzelnen bei triquetrella nicht analy- 
sierbar. Die Zahl der Chromosomen ist zu hoch, und die jungen Ovozyten sind zu 
klein. Es miissen aber je 4 homologe Chromosomen zu einem vierwertigen Element 
zusammentreten, denn in den Prophasen der meiotischen Teilungen sind etwa 
30 vierteilige Elemente vorhanden. Diese spalten aber noch vor der Einstellung 
in die Aquatorialplatte der 1. Reifeteilung oder doch in den Metaphasestadien in 
60 zweiwertige Tetraden auf. Nun laufen, wie im miktischen Ei, 2 Reifeteilungen 
ab, von welchen die eine den tetraploiden Chromosomenbestand auf den diploiden 
reduziert. Diese Vorgange sind, soweit sie zytologisch iiberhaupt analysierbar 
sind, von SEILER 1923 geschildert worden. Wir reproduzieren 2 Abbildungen, 
welche die Anaphase der 2. Reifeteilung (Abb. 1) und die Telophase (Abb. 2) dar- 
‘stellen. Die auBere Spindel der 2. Reifeteilung liegt im Richtungsplasma, die 
innere im Dotter (Abb. 1). Zwischen beiden Spindeln sind Reste des Eliminations- 
materials, das in der 1. Reifeteilung von den Chromosomen abgestoBen wurde 
(vgl. SzmER 1923). In der Telophase kommt der auBere Deszendent des 1. Rich- 
tungskérpers oft in eine Plasmaknospe zu liegen; in Abb. 2 ist er nicht zu sehen; 
auch der innere Deszendent liegt nur teilweise in der optischen Ebene. Nach 
innen zu folgen Eliminationsbrocken, dann der 2. Richtungskérper, durch Reste 
von Spindelfasern mit dem weiblichen Vorkern verbunden. 

Jetzt sinkt der weibliche Vorkern in der Richtung der Spindelachse weiter 
ins Ei ein und wandert dann, jedenfalls in dem Material, das Szmer urspriinglich 
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zur Verfiigung hatte (eine Lokalrasse aus der Umgebung Berlins), an die Peripherie 
des Eies. Dort lauft die 1. Furchungsteilung ab, in welcher die diploide Chromo- 
somenzahl gezahlt wird. 
Die Vorginge, die jetzt folgen, sind im wesentlichen noch unbekannt. 
Fest steht nur, da8 zu Beginn des Blastodermstadiums die tetraploide 
Chromosomenzahl vorhanden ist. 
Se1LeR konnte  wahrscheinlich 
machen, daB die Aufregulierung 
von der diploiden zur tetraploiden 
Chromosomenzahl durch Kernver- 
schmelzungen erfolgt. Wie das im 
einzelnen geschieht, soll nun in 
dieser Studie gezeigt werden. 





Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1 u. 2. Anaphase und Telophase der 2. Reifeteilung. Erklarung im Text. ZeiB 
Apochr. 2mm n. A. 1,4. Proj.-Ok. 4. Vergr. 1300mal. 


3. Material und Technik. 


Die Entwicklung im besamten tetraploid parthenogenetischen Ei 
soll verglichen werden mit der normalen parthenogenetischen Ent- 
wicklung der tetraploiden triquetrella. Das Ausgangsmaterial fiir beide 
Untersuchungen muB also identisch sein. Wir wahlten deshalb dieselben 
parthenogenetischen Lokalformen, mit welchen auch Parpt arbeitete. 
Es sind das tetraploid parth. Linien von Ramersberg (Unterwalden, 
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Schweiz), von Laube (Schlesien)! und von Berlin. AuBerdem unter- 
suchten wir noch Miinchner Linien und solche von Piora (Tessin. 
Schweiz). 

Die Eiablage erfolgt bei all diesen Linien in der Regel unmittelbar 
nach dem Schliipfen der Weibchen. Die Dauer der Ablage betragt 
etwa 1/,—1 Std. In der Regel ist die Ablage in */, Std beendigt, bei 
hoher Zimmertemperatur schon in 1/, Std. Man hat also die Méglichkeit. 
zeitlich relativ genau fixiertes Eimaterial sich beschaffen zu k6nnen. 
Das Entwicklungstempo ist aber stark abhaingig von der AuBentem- 
peratur, und die folgenden Zeiten fiir die uns interessierenden Ent- 
wicklungsstadien diirfen nur als Mittelwerte betrachtet werden (siehe 
Tabelle 1). 

Tabelle 1. Hntwicklungstempo. 











3. 2. 3. 4. 5. 
Entwicklungsstadien | 3 | gag 
Furchungsteilung 
Zeit in Stunden .... 24 | 8 | 9—10 | 1012 12—15 | 29—31 








Die Lage der Furchungsspindeln ist variabel. Auch in der Stellung 
der Achse der Spindel zur Achse des Eies scheinen keine GesetzmaBig- 
keiten zu bestehen; wir fanden jedenfalls keine! Deshalb mu8B man 
schon ein groBes Eimaterial schneiden, um nur wenige gute Polansichten 
von Aquatorialplatten der ersten Furchungsteilungen zu bekommen. 
Es handelt sich fiir uns bei den ersten Furchungsteilungen immer um 
die Frage: Sind die Furchungskerne diploid oder tetraploid? Bei der 
Entscheidung ist man gliicklicherweise nicht allein auf direkte Chromo- 
somenziahlungen angewiesen. Man kann an guten Spindelseitenansichten 
die Durchmesser der Aquatorialplatten feststellen. Die Fliche von 
2n-Chromosomenplatten verhalten sich zu den Flachen von 4n Chromo- 
somenplatten wie 1 : 2 (vgl. Abb. 5 und 8). Zahlreiche Plattenmessungen 
(n = 260) bestitigen diese Feststellung. Da die Platten meist kreis- 
formig sind, miissen die Durchmesser von 2n : 4n-Platten sich ungefahr — 
wie 1: 1,4 verhalten. Nun ist aber die Flache der Aquatorialplatten nur 
mehr oder minder kreisférmig. Deshalb ist zu erwarten, daB die Durch- 
messer sowohl bei tetraploiden wie bei diploiden Spindeln um ein Mittel 
variieren. Stellen wir also die Spindelmessungen von Entwicklungs- 
stadien, in welchen diploide und tetraploide Kerne vorhanden sind, 
zuisafimen; so’intissen ‘wir bei graphischer Darstellung eine zweigipflige 
Kurve ‘erhalten. “Av diésém'! Résultat fihrter' auch tatsichlich unsere 


S ep lho 


ad Diese Lokalform, erhielten wir yon ,Dozent. Dr. FrrepRIcH.. ZIMMERMANN, 
damals (1943 in Tetschen (Elbe). ' Fir seine Hilfe sind wir zu groBem Dank ver- 
pflichtet! ‘“Desgléichen ‘danken ‘wit Fel: Dr. M.'v. Deity, Mtinchen, welche ‘uns: 
- eirie!Miinchner Linie'zut Verfiiguiig’ stellte. * CMO WOT Boe Avs eat 
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Tabelle2. Messungen der Durchmesser der Aquatorialplatten in Spindelseit icht 
@inEinheiten | 6 | 6,5] 7| 7,5|-8] 8,5 9/ 9,5) 10/105] 11 | 11,5) 12) 12,5 
Anzahl ...{|7 410 |20}11 7 | 137] 276| 277) 198 |97 |48|15 {10} 2 









































Messungen an den Mitosen der ersten Furchungsteilungen und an 
Blastodermmitosen (Tabelle 2. n = 1115). 

Die Durchmesser diploider Spindeln liegen zwischen 6 und 8 Langen- 
einheiten und die von tetraploiden Spindeln zwischen 8 und 12,5 E, 
was iibereinstimmt mit den direkten Messungen an Platten. Man sieht 
daraus, daB wir berechtigt sind, aus Spindelmessungen Aussagen zu 
machen iiber die Chromosomenzahl. DaB die Fille mit Grenzwerten 
zwischen dem tetraploiden und diploiden Bereich unberiicksichtigt 
bleiben miissen, versteht sich von selbst. 


4. Die Furchungsteilungen. 
a) Die Lage der ersten Furchungsspindeln. . 

Die Lage der 1. Furchungsspindel kann leider nicht mit der wiinsch- 
baren Genauigkeit angegeben werden. Das Ei stellt annahernd ein 
Rotationsellipsoid dar (Abb. 3). Es ist an einer Lingsseite wenig ab- 
geflacht, also bilateralsymmetrisch. Die Abflachung ist aber zu gering, 
als daB man die Méglichkeit hatte, die Langsschnitte nach der Sagittal- 
ebene zu orientieren. Dazu kommt, daB das Dottermaterial bei der 
Fixierung etwas schrumpft und die Idealform des Eies verloren geht. 
Aus diesen Griinden sind unsere Bemiihungen, die Stellung der Achse 
der ersten Furchungsspindeln zur Eiachse und zu der Sagittalebene zu 
prazisieren, gescheitert. 

Die zur Untersuchung herangezogenen Lokalformen unterscheiden 
sich in einem Punkt auffillig: Die ersten Furchungsteilungen laufen ent- 
weder im Eiinnern oder an der Peripherie des Eies, im sog. Keimhaut- 
blastem, ab. Das Richtungsplasma liegt in der Nahe des Mykropylen- 
poles, den wir. ,,vorderen“ Eipol nennen wollen (Abb. 3). Nach den 
Reifeteilungen sinkt der Eikern, wie bereits erwahnt, in der Richtung 
der Achse der Reifungsspindeln gegen die Eiachse ein. Aus Lings- und 
Querschnitten ergibt sich, daB der weibliche Vorkern ungefihr an der 
in Abb. 3 angegebenen Stelle die 1. Furchungsspindel bildet. Hier auch 
laufen die ersten 5 Furchungsteilungen; die wir genauer verfolgten, ab. 
Das ist. dieselbe: Stelle, an*welcher itm miktischen Ei die-Kopulation der 
Vorkerne erfolgt- und die ersten:Furchungsteilungen ablaufen. 

‘Der weibliche Vorkern kanw aber ‘auch gegen ‘die Eiachse zu ein- 
sinken und dann abbiegen und gegen die -Peripherie- der: vorderen Ei- 
halfte wandern: - Den. Weg, .den er “einschlagt -oder: auf ‘dem. er ',,ver- 
frachtet‘‘. wird, kann gelegentlich: ‘an -,,ProtoplasmastraBen* -verfolgt 
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werden (vgl. Arbeit Parp1). Erst im Keimhautblastem entsteht die 
1. Furchungsspindel und laufen die ersten Furchungsteilungen ab, 
und zwar an irgendeiner Stelle der vorderen Eihalfte (Abb. 3). Eine 
bevorzugte Stelle scheint es nicht zu geben. Nur selten fanden wir die 
ersten Furchungsspindeln etwas unter dem Breitengrad, der durch das 
Richtungsplasma geht; nie sind sie in der aquatorialen Zone oder gar in 
der hinteren Eihalfte anzutreffen. Die Spindelachse liegt in der Regel 
tangential zur Eioberfliche. Wo sich eine 
Spindel findet, ist das Keimhautblastem ver- 
starkt (vgl. Abb. 5a). 

Bei den Miinchner Linien laufen nun die 
ersten Furchungsteilungen ausnahmslos an 
der Eiperipherie ab. Das ist im ganzen an 
102 Embryonen konstatiert und diirfte fiir 
diese Lokalform typisch sein (vgl. Tabelle 3). 








Gleiches gilt fiir die triquetrella von Berlin 
nach friiheren Beobachtungen von SEILER 
(1923) und nach neuen Feststellungen von 
Parpi (1950). 

Ahnlich wie das Miinchner Material verhalt 
sich die triquetrella von Laube (Tabelle 3); 
hier aber kann die 1. Furchungsteilung auch 








Halbschematischer 


Abb. 3. 


Langsschnitt durch das trique- 


trella-Ei. AuBen Reste des 
1. Richtungsk6rpers, im Rich- 
tungsplasma der Richtungs- 
kopulationskern, im Eiinnern 
der Eikern in Metaphase zur 
1. Furchungsteilung. AuBer- 
dem sind die Wege angedeutet, 
welche der weibliche Vorkern 
auf seiner Wanderung an die 
Eiperipherie gehen kann. 
Vergr. etwa 110mal. 


im Eiinnern ablaufen; in der 4. Furchungs- 
teilung fanden wir z. B. bei einem Embryo 
8 Metaphasen der 4. Furchungsteilung im Ei- 
innern; bei 4 Embryonen waren alle 8 Tei- 
lungsfiguren an der Peripherie, und bei 3 Em- 
bryonen waren einige Teilungsspindeln im 
Eiinnern, andere an der Peripherie. Wir 
schlieBen aus dieser Feststellung, daB die 


Wanderung der Furchungskerne an die Peri- 
pherie auch noch wahrend der ersten Furchungsteilungen, gleichsam 
verspatet, erfolgen kann. Anhaltspunkte dafiir, daB bei den ersten 
Furchungsteilungen die Kernwanderung auch in umgekehrter Richtung, 
also von der Peripherie nach innen, erfolgen kann, haben wir nicht. 

Im Gegensatz zu dem Minchner-, Berliner- und Laube-Material lau- 
fen bei der triquetrella von Ramersberg die ersten Furchungsteilungen 
in der Regel im Eiinnern ab (Tabelle 3). Das trifft vor allem zu fiir das Ei-. - 
material, das wir 1946 aus Kulturen fixierten. Bei dem 1948 fixierten 
Material dagegen bleibt der weibliche Vorkern nur bei etwa 4/, der Kier 
im Eiinnern, und es laufen hier die ersten Furchungsteilungen ab. Bei der 
GroBzahl der Eier fanden wir die Furchungskerne an der Eiperipherie 
oder teils auBen, teils innen (vgl. Tabelle 3). Da das Untersuchungs- 




















material von 1948 von derselben 
reinen Linie stammt, wie das- 
jenige von 1946 und genetische 
Unterschiede also nicht beste- 
hen k6énnen, miissen AuBenfak- 
toren wirksam sein und das Ver- 
halten des weiblichen Vorkernes 
oder das der ersten Furchungs- 
kerne beeinflussen. 


b) Die automiktischen Vorgdange. 

1. Furchungsteilung. Die 
1. Furchungsteilung laiuft bei 
allen zur Untersuchung heran- 
gezogenen Lokalformen im we- 
sentlichen gleich ab. 

Der auBere Deszendent des 
1. Richtungsk6rpers (1. RK.) 
kann schon in der Propkase zur 
1. Furchungsteilung stecken- 
bleiben (Abb. 4). Meist aller- 
dings wird noch eine Teilungs- 
spindel gebildet, und es stellen 
sich die Chromosomen in die 
Aquatorialebene ein. Auch die 
Anaphase und Telophase kann 
noch normal verlaufen, so beim 
Miinchner Material; bei den 
tbrigen Lokalformen verklum- 
pen die Chromosomen in der 
Metaphase oder Anaphase, ver- 
lieren die Farbbarkeit und sind 
spiter meist nicht mehr zu 
sehen. 

Der innere Deszendent des 
1.RK. dagegen bildet immer eine 
Teilungsspindel ; desgleichen der 
2. RK. Beide Kerne liegen in 
Nachbarschaft (vgl. Abb. 2). Auf 
dem Metaphasestadium legen 
sich die Spindeln beider Kerne 
aneinander, und es entstehen 
die fir alle automiktischen 


Chromosoma, Bd. 4. 


Tabelle 3. Lage der ersten Furchungskerne. 


Herkunft des Materials 


Miinchen 
Zahl der Embryonen 


Furchungs- 


kerne 
teils innen, 


teils auBen 
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alle Furchungskerne 


an der 
Peripherie 


13 


43 
46 


102 








im 
Eiinnern 





Laube 


Zahl der Embryonen 


teils innen, 


teils auBen 





alle Furchungskerne 


an der 
Peripherie 


39 


120 








im 
Eiinnern 








Ramersberg 





Zahl der Embryonen 


Furchungs- 


kerne 


teils innen, 
teils auBen 


O10 


ll 
17 








alle Furchungskerne 


an der 
Peripherie 


15 








im 
Eiinnern 


38 


64 
15 
55 


14 
186 








Furchungsteilung 





1. (1946) 





4. (1948) 


Summe 
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Vorginge so charakteristischen ,,Verschmelzungsspindeln“ (Abb. 4). 
Sie sind mehrpolig. Die beiden Aquatorialplatten liegen meist in ver- 
schiedenen Ebenen und kénnen im Extrem senkrecht zueinander stehen. 
Langsam ordnen sich dann aber die Chromosomen in eine Ebene ein 
(Abb. 4), und die Doppel- 
spindeln wandeln: sich um 
in normale Teilungsspindeln. 
Die Zahl der Chromosomen 
betrigt im Richtungskopula- 
tionskern (Richt.Kop.K.), 
wie dieses Verschmelzungs- 
produkt genannt wurde, 
120 = 4n, was durch Spin- 
delmessungen und direkte 
Chromosomenzahlungen an 
130 Embryonen dieses Ent- 
wicklungsstadiums _festge- 
stellt wurde. In der Regel 
liuft die Anaphase und Telo- 
phase im Richt.Kop.K. nor- 
mal ab. 


Im Eikern ist die Zahl 
der Chromosomen immer 
diploid. Die Abb. 5a gibt 
eine Aquatorialplatte wieder. 
Im Ablauf der Mitose hinkt 
der Eikern im Vergleich zum 
Richt.Kop.K. in der Regel 





Abb.4. 1. Furchungsteilung im Richtungskérper und 








im Richt mn. Der 1. Richtungs- nach. 
kérper in der Prophase, der innere Deszendent des : i 
1. Richtungskérpers und der 2. Richtungskérper 2.F ‘urchungsteilung. Diese 
bilden die Versch del. ZeiB 90mal, : 
n. A. 1,25. Photo-Ok. 8,8mal. Vergr. 1320mal. Teilung wurde an rund 


200 Embryonen studiert. 


Die beiden Deszendenten des Richt.Kop.K. fiihren in der Regel bei 
alien Lokalformen auch die 2. Furchungsteilung noch normal durch. 
Die Chromosomenzahl betrigt 4n. Nur ausnahmsweise bleibt die Ent- 
wicklung schon auf dem Stadium der Verschmelzungsspindel der 1. Fur- 
chungsteilung stecken. 

Die beiden Eikerne teilen sich, wenn wir von ihe Phasenunter- 
schieden absehen, synchron, gleichgiiltig, ob sie im Eiinnern oder an der 
Peripherie liegen. Die Chromosomenzahl ist ausnahmslos diploid. Auch 
in dieser Teilung eilen die Abkémmlinge des Richt.Kop.K., im Vergleich 
mit den Eikernen, in der Regel voraus. 
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3. und 4. Furchungsteilung. In diesen beiden Teilungen vollzieht sich 
in der Hauptsache die Aufregulierung von der Diploidie zur Tetraploidie. 
Sie erfolgt ausnahmslos durch Kernverschmelzung. Wir hatten fiir die 





b 


Abb. 5au. b. a Diploide Aquatorialplatte der 3. Furchungsteilung mit 62 Chromosomen. 
b Tetraploide Aquatorialplatte aus dem Blastoderm mit 120 Chromosomen. Zei8 Apochr. 
60mal n. A. 1,0. Photo-Ok. 17,5mal. Vergr. 2640mal. 


3. Furchungsteilung 110 Embryonen zur Verfiigung, die sich in der 
richtigen Phase der Teilung befanden, hauptsichlich aus dem Miinchner 
und Ramersberger Material stammend; fiir die 4. Furchungsteilung 
40 Embryonen von der Ramersberger- und der Laube-Linie. 

Im Miinchner Material koénnen alle 4, aus der 2. Furchungsteilung 
resultierenden Eikerne, getrennt bleiben (Abb. 6,). In diesem Fall 
7* 
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lauft die 3. Furchungsteilung mit der diploiden Chromosomenzahl ab. 
Die Teilungen sind im groBen und ganzen synchron. Oder es legen 
sich in der Prophase zur 3. Furchungsteilung 2 der 4 Kerne aneinander, 
jeder bildet seine eigene Spindel aus, und wir erhalten hierauf eine 
typische Verschmelzungsspindel (Abb. 7), wie sie fiir den Richt.Kop.K. 


1 2 3 








O 


Abb. 6. Schema der ersten Furch teil O diploide Kerne, @ @ tetraploide 
Kerne aus der Verschmelzung zweier diploider Kerne entstanden, @@@ hexaploide Kerne. 
Erklérung im Text. 





bereits geschildert wurde. An der Eiperipherie haben wir demgemaB 
auf dem Metaphasestadium 2 diploide und 1 tetraploide Aquatorial- 
platte (Abb. 6,). Dieser Fall ist der haufigste. Endlich kénnen auf dem 
Metaphasestadium je 2 diploide Platten zusammenriicken, und die Auf- 
regulierung zur Tetraploidie ist endgiiltig vollzogen (Abb. 6;). Diesen 
Fall beobachteten wir nur einmal. 

Es versteht sich nach dem Gesagten von selbst, daB wir in diesen 
oder in spateren Teilungsschritten nur dann tiber die Frage entscheiden 
konnen, ob Automixis erfolgt oder nicht, wenn wir die Furchungskerne 
in Metaphase vor uns haben. Aus den Prophasen lat sich nichts sicheres 
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voraussagen. Eher noch kénnen Anaphasen herangezogen werden. Fiir 
all unsere Feststellungen tiber Automixis haben wir nur das Metaphase- 
stadium beniitzt, und die Chromosomen, wo immer méglich, direkt 
gezihlt oder Spindelmessungen durchgefiihrt. 

Im Ei der Ramersberger Linie beginnt die Automixis einen Teilungs- 
schritt oder gar zwei Teilungsschritte spaiter. Die 3. Furchungsteilung 
lauft nach unseren Beobachtungen ausnahmslos mit der diploiden 
Chromosomenzahl ab. 

In der 4. Furchungsteilung sind 
die Entscheidungen dariiber, was in 
Wirklichkeit geschieht, schon sehr 
schwierig. Liegen die Eikerne im 
Innern, so besteht haufig die Méglich- 
keit der Verwechslung mit den Ab- 
kémmlingen des Richt.Kop.K. Eine 
sichere Entscheidung 1aBt sich zu- 
meist nur fallen, wenn die Furchungs- 
kerne an der Peripherie sind. Auch 
dirfen sie nicht in der Nahe des 
Richtungsplasmas, das zu dieser Zeit 
immer noch deutlich erkennbar ist, 
liegen, weil sonst eine Verwechslung 





Abb. 7. Zwei Furchungskerne an der 





* = Eiperipherie in Metaphase zur 3. Pur- 
mit dem 1. RK. erfolgen kénnte. chungsteilung, Verschm« 
. sy ZeiB 90mal n. A. 1,25. Photo-Ok. 8, smal. 
Die aus der 3. Furchungsteilung Vergr. 1320mal. 


resultierenden 8 diploiden Kerne 

kénnen auch in der 4. Furchungsteilung getrennt bleiben (Abb. 6,). 
Wir haben demgema8B auf dem Metaphasestadium 8 diploide Teilungs- 
spindeln, und die Automixis beginnt erst spiter, so viel wie sicher im 
nachsten Teilungsschritt. Oder es legen sich in der Prophase zur 4. Fur- 
chungsteilung 2 diploide Kerne aneinander und liefern eine Verschmel- 
zungsspindel (Abb. 6;); die 6 verbleibenden Furchungskerne fiihren die 
Teilung mit der diploiden Chromosomenzahl durch, Oder es kénnen 
2 Verschmelzungsspindeln beobachtet werden, und 4 Aquatorialplatten 
weisen noch den diploiden Chromosomenbestand auf (Abb. 6,). Oder 
es sind neben 2 diploiden Aquatorialplatten 3 Verschmelzungsspindeln 
mit der tetraploiden Chromosomenzahl vorhanden (Abb. 6,). Eine 
volistandige Aufregulierung zur Tetraploidie fanden wir in diesem 
Teilungsschritt in keinem Fall. 

Als seltene Ausnahme kamen polyploide Chromosomenplatten 
héherer Stufe zur Beobachtung. So fanden wir neben 2 Verschmelzungs- 
spindein mit der tetraploiden Chromosomenzahl und einer diploiden 
Aquatorialplatte eine Platte mit dem hexaploiden Chromosomenbestand 
(Abb. 6,). AuBerdem haben wir im Laube-Materzial einen Fall, in 
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welchem neben einer tetraploiden Verschmelzungsspindel 2 hexaploide 
Platten vorhanden sind. Die Form von Laube, von der wir nur wenig 
Material zur Verfiigung hatten, scheint im iibrigen im Ablauf der Auto- 
mixis mit der Ramersberg-Form iibereinzustimmen. 

Uber die Automixis bei der diploid parthenogenetischen Form 
berichteten SEILER-ScHAFFER (1941, vorliufige Mitteilung). Die Auf- 
regulierung erfolgt im Prinzip gleich wie bei der tetraploid partheno- 
genetischen Form. Einzelheiten sind aber verschieden, wortber spater 
ausfiihrlich berichtet werden soll. 

Der 1. RK. ist auf diesem Stadium der Entwicklung zumeist ver- 
schwunden. Im Miinchener Material dagegen laufen auch im 1. RK. 
die ersten 3 Furchungsteilungen ohne Anzeichen von Degeneration ab. 
Wie lange sich diese Kerne noch teilen, ob und wann sie degenerieren, 
wissen wir nicht. 

Auch die Abkémmlinge des Richt.Kop.K. kénnen sich in der 3. und 
+. Furchungsteilung noch normal teilen. Aus direkten Chromosomen- 
zahlungen und Spindelmessurgen konnten wir feststellen, daB sie jetzt 
noch den tetraploiden Chromosomenbestand aufweisen. Wie bereits 
gesagt, kann aber als seltene Ausnahme der Richt.Kop.K. schon auf dem 
Stadium der Verschmelzungsspindel der 1. Furchungsteilung stecken- 
bleiben. Je alter das Entwicklungsstadium, desto mehr zeigen sich nun 
auch in den Abkémmlingen des Richt.Kop.K. Degenerationszeichen. So 
kénnen die Chromosomen aller Richt.Kop.K. in einen groBen Haufen 
zu liegen kommen und degenerieren, oder es bleiben die Teilungen auf 
irgendeinem der Mitosestadien stecken. Wir kénnen zwar die Méglich- 
keit, daB Abkémmlinge des Richt.Kop.K. am Aufbau des Embryos 
teilnehmen, nicht von der Hand weisen, halten sie aber fiir unwahr- 
scheinlich. 

5. Furchungsteilung. Die 5. Furchungsteilung haben wir nicht mehr 
systematisch untersucht. Wir stellten nur an Material von Piora fest, 
da8 auch in der 5. und in spiteren Furchungsteilungen Verschmelzungs- 
spindeln zur Beobachtung kommen. In der Regel jedoch diirfte die 
Aufregulierung der Chromosomenzahl in der 5. oder 6. Teilung voll- 
zogen sein. 

5. Das Blastodermstadium. 

Wie das Blastoderm im einzelnen entsteht, haben wir nicht ge- 
priift. Uns interessiert dieses Entwicklungsstadium auch nur, weil wir 
hier, leichter als in den spiateren Furchungsteilungen, die Frage ent- 
scheiden kénnen, ob die Aufregulierung zur Tetraploidie vollstandig 
durchgefiihrt wird oder ob diploide Kerngenerationen bestehen bleiben. 
Auf keinem Entwicklungsstadium sind die Aquatorialplatten so iiber- 
sichtlich wie im Blastoderm, besonders im friihen Blastoderm. In 
spateren Entwicklungsstadien sind die Kerne zu klein und die Chromo- 
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somen zu gedringt, als daB ihre Zahl mit Sicherheit festgestellt werden 
kénnte. AuBerdem ist die Haufigkeit der Mitosen in keinem Entwick- 
lungsstadium so groB wie im Blastoderm. 

Die Abb. 5b (S. 99) zeigt eine tetraploide Aquatorialplatte des frithen 
Blastoderms. Die Aufnahme gibt aber nur ein unvollkommenes Bild 
von der Klarheit der Platte, weil einige Chromosomen nicht ganz in der 
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c d 
Abb. 8a—d. Tetraploide und diploide Aquatorialplatten aus dem Blastoderm. a Dieselbe 
Platte wie Abb. 5b mit 120 Chromosomen; b Platte mit 122 Chromosomen: 
ec und d diploide Blastodermplatten mit 61 Chromosomen. Vergr. 4000mal. 


optischen Ebene liegen, andere sich etwas iiberdecken. Die Zahl der 
Chromosomen betrigt 120. Dieselbe Platte ist in Abb. 8a nochmals in 
der Zeichnung wiedergegeben (Vergr. hier 4000mal!). Wie nicht anders 
zu erwarten ist, variiert die Zahl der Chromosomen auch im Blastoderm ; 
Abb. 8b gibt eine tetraploide Platte mit 122 Chromosumen aus einem 
anderen Embryo wieder. 

Neben Platten mit der tetraploiden Chromosomenzahl findet man 
im Blastoderm aber auch vereinzelt Platten mit der diploiden Zahl. 
Die Abb. 8c und d gibt 2 Platten mit 61 Chromosomen wieder. Die 
GréBenordnung der Chromosomen diploider Platten entspricht den 
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Tabelle 4. Die Chromosomenzahl im. Blastoderm. 














Zahl der Platten bzw. 
a) Zahl der aus- k 
Herkunft, des gezuhlten Platten SpindeIn mit pcm 
Mate le = $ 
ta messenen Spindeln ieee Ct - a in Prozent 
Ramersberg ...... a) 40 36 aa 90: 10 
b) 374 350 24 93,6 : 6,4 
inuoe.. . Se ee a) 77 75 2 97,4 : 2,6 
b) 674 651 23 96,6 : 3,4 
Bern oS. a? - a) 39 36 3 92,3: 7,7 
b) 104 101 3 97,1: 2,9 
Manis | a a) 42 39 3 92,9: 7,1 
b) — =. 1 ; 
Summe 1350 1288 62 95,4: 4,6 














GréBenordnungen in den tetraploiden Platten (Abb. 8 und Photo 5a 
und b). Nach der Art der Entstehung der Tetraploidie ist nichts anderes 
zu erwarten. 

Unser Beobachtungsmaterial iiber die Chromosomenzahl im Blasto- 
derm ist in Tabelle 4 zusammengestellt. Man sieht, alle zur Unter- 
suchung herangezogenen Lokalformen haben im Blastoderm noch ver- 
einzelt diploide Kerne. Im Durchschnitt sind es etwa 5%. Die Frage 
taucht auf: Regulieren diese diploiden Kerne nachtraglich noch zur 
Tetraploidie auf oder bleiben ihre Abkémmlinge diploid? Die Frage 
ist durch direkte Beobachtung kaum endgiiltig zu losen. Fest steht 
nur, daB man auch im Blastoderm ganz vereinzelt eine Verschmelzungs- 
spindel zu Gesicht bekommt. Fest steht andererseits aber auch, daB 
SEILER an einer tetraploiden Berliner Linie vereinzelte Embryonen 
erhielt, die auf dem Blastodermstadium noch ganz diploid waren (un- 
veroffentlicht, vgl. auch SEILER und ScuArrerR 1941, S. 538). Gerade 
aus dieser Beobachtungstatsache hatte SzmEr vor Jahren geschlossen, 
daB auBer der damals allein bekannten tetraploid parthenogenetischen 

‘ triquetrella eine diploid parthenogenetische bestehen kénnte, welche 
Vermutung sich ja inzwischen bestatigt hat. 


6. Besprechung der Ergebnisse. 
Wir hatten uns bemiiht, die genaue Lage der ersten Furchungskerne 

zu’den Eiachsen zu ermitteln. Dieses Ziel ist aber mit der Methode, mit 
welcher wir arbeiteten, nicht zu erreichen. Man miiBte dieselbe Frage 
wohl an Totalpriparaten. von Eiern zu lésen versuchen. DaB sie ge- 
lést wiirde, ware sehr wiinschenswert, denn wir erhielten in Linien- 
zuchten von parthenogenetischen Staémmen nicht selten Gynander, | 
rechts-links Gynander, oder riumlich andere Kombinationen zwischen 
rein weiblichen und rein mannlichen Bezirken in demselben Tier. Auch 
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bei Kreuzung parthenogenetischer Weibchen mit Mannchen entstehen 
relativ haufig gynanderartige sexuelle Mosaiktiere. Vielleicht wire aus 
dem Studium der ersten Furchungsteilungen iiber die Ursache ihrer 
Entstehung etwas in Erfahrung zu bringen; das aber héchstens dann, 
wenn es gliicken sollte, die Verteilung der ersten Furchungskerne zur 
zukinftigen Symmetrieebene klarzulegen. — 

Seit langem war uns bekannt, daB die ersten Furchungsteilungen bei 
den verschiedenen Lokalformen der tetraploid parthenogenetischen trique- 
trella verschieden ablaufen; entweder, wie geschildert, im Eiinnern (so 
beispielsweise in der Regel beim Ramersberger Material), oder an der 
Eiperipherie (so beim Miinchner und Berliner Material). SzmEr glaubte, 
diese Tatsachen in Zusammenhang bringen zu diirfen mit den folgenden 
Kreuzungsresultaten : 

Kreuzt man tetraploid parthenogenetische Weibchen mit Mannchen 
bisexueller Rassen, so resultieren triploide Intersexe. Das F,-Resultat 
kann aber insofern verschieden sein, als entweder nur Intersexe auf- 
treten, die im weibchenahnlichen Bereich der Intersexenreihe liegen, 
oder sie liegen vorwiegend im mannchenahnlichen Bereich. Kreuzt man 
nun Miinchner oder Berliner Weibchen mit Mannchen irgendwelcher 
Herkunft, so erhailt man Intersexe, die im weibchenahnlichen Bereich 
liegen. Kreuzt man dagegen Ramersberger Weibchen mit denselben 
Mannchen, so erhilt man vorwiegend Intersexe, die im méannchen- 
ihnlichen Bereich liegen. Es lag nahe, anzunehmen, daB dieses verschie- 
dene Ergebiiis in Zusammenhang zu bringen sei mit den Unterschieden 
in der ersten Entwicklung. 

Nun verhalt sich, was die erste Furchung anlangt, die Laube-Linie 
gleich oder doch ahnlich wie die Miinchner-Linie. Im Kreuzungsresultat 
dagegen verhilt sich die Laube-Linie wie die Ramersberger Form. 

Damit ist gezeigt, daB. das F,-Resultat nicht in Zusammenhang 
gebracht werden kann mit dem Ablauf der ersten Furchungsteilungen. 
DaB das nicht geschehen darf und SEmERs Vermutung irrig war, ergibt 
sich auch aus den Untersuchungsresultaten im besamten tetraploid 
parthenogenetischen Ei (vgl. Parpr, dieses Heft der Chromosoma). Eine 
andere Erklarung fiir die erwahnten Verschiedenheiten im F,-Resultat 
gab Sziuer kiirzlich (vgl. 1949, S. 438). — 

Fiir die diploide triquetrella stellten SEILER und ScHAFFER (1941) 
fest, daB im Blastoderm neben diploiden Kernen ganz vereinzelt Kerne 
mit dem tetraploiden Chromosomenbestand vorhanden sein kénnen. 
Sollte ein solcher tetraploider Kern zur Urgeschlechtszelle werden, so 
hatte sich der Mutationsschritt von der Diploidie zur Tetraploidie so 
viel wie vollzogen. ,,Konsequenterweise miissen wir dieser Feststellung 
die weitere zufiigen, daB bei unserer tetraploiden Linie die Tetraploidie 
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noch nicht endgiiltig stabilisiert ist; denn noch auf dem Blastoderm- 
stadium kénnen vereinzelte Embryonen diploid sein‘ (s. 8. 539, 1949). 

Wie geschildert, trafen wir auch bei den zu der vorliegenden Arbeit 
herangezogenen Lokalformen im Blastoderm immer noch vereinzelte 
dipleide Kerne, und es wire denkbar, da8 die tetraploid parthenogeneti- 
sche triquetrella gelegentlich ,,riickmutieren“ kénnte in die diploide: 
das dann, wenn ein diploider Kern zur Urgeschlechtszelle wirde. Die 
Urgeschlechtszellen werden bei Solenobia schon sehr friih, und zwar 
im Blastoderm, angelegt (LAUTENSCHLAGER 1932). Bis jetzt ist uns 
eine solche Riickmutation im Aufzuchtexperiment zwar noch nicht 
begegnet. Doch besagt dieser negative Befund nicht viel; denn es ist 
klar, da8 man nur dann Aussicht haben diirfte, auf eine solche Riick- 
mutation zu stoBen, wenn man in gr6Btem MaBstab Aufzuchten durch- 
fiihren wiirde; das wire aber bei iriquetrella sehr schwer. 

Wir fiihren den eingeschlagenen Gedankengang konsequent zu Ende: 
Aus der Tatsache, da8 bei den tetraploid parthenogenetischen Linien im 
Blastoderm vereinzelt héhere Polyploidiestufen angetroffen werden, ist zu 
folgern, daB triquetrella eines Tages iiber die Tetraploidie hinauskommen 
wird, da oder dort vielleicht schon hinausgekommen ist. Und wenn man 
uns die Aufgabe stellen wiirde, in der freien Natur nach solchen hoheren 
Polyploidiestufen zu suchen, so wiirden wir unsere Schritte nach dem 
hohen Norden lenken (vgl. SzemER 1942, 1943, 1946), wohl wissend 
freilich, daB uns dieser Gliickstreffer auch schon zu Hause in den SchoB 
fallen kénnte. 

Zusammenfassung. 

1. In den beiden Reifeteilungen der tetraploid parthenogenetischen 
Solenobia triquetrella wird die Zahl der Chromosomen reduziert auf den 
diploiden Bestand. 

2. Durch Verschmelzung (Automixis) von je 2 Furchungskernen in 
der 3., 4. und 5. Furchungsteilung wird der diploide Chromosomen- 
bestand wieder auf den tetraploiden gebracht. 

3. Eine andere Art der Verdoppelung der Chromosomenzahl gibt es 
bei triquetrella nicht. 

4. Die Blastodermkerne sind in der Regel tetraploid. Es kénnen 
aber auch noch diploide Kerne vorhanden sein. Die Aufregulierung zur 
Tetraploidie ist also im Blastoderm noch nicht vollstaéndig durch- 
gefihrt. 

5. Ob diploide Kerngenerationen bestehen bleiben kénnen und ob 
sie am Aufbau des im groBen und ganzen tetraploiden Organismus teil- 
nehmen, kann durch direkte Beobachtung nicht entschieden werden. 

6. Ganz ausnahmsweise kénnen im Blastoderm hoéherploide Kerne 
vorhanden sein. Auch iiber deren Schicksal kénnen wir nichts sicheres 
aussagen. 
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7. Zwischen den zur Untersuchung herangezogenen Lokalformen 
bestehen im Ablauf der Furchungsteilungen interessante Unterschiede: 
Der weibliche Vorkern bleibt entweder im Eiinnern, und es laufen hier 
die ersten Furchungsteilungen ab (so in der Regel beim Ramersberger 
Material), oder er wandert an die Eiperipherie, und die Furchung lauft 
ganz im Keimhautblastem ab (so z. B. beim Miinchner Material). 
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I. Introduzione e Impostazione dei Problemi. 

Come é noto, uno dei risultati fondamentali ottenuti dal SEER 
nel corso dei suoi studi sperimentali sulla biologia delle Solenobie, si 
é la produzione di intersessi. Individui siffatti, che possiamo semplice- 
mente definire come aventi una posizione intermedia fra i sessi normali, 
per tutti quei caratteri appunto in cui questi si distinguono fra loro 
(SEILER 1949b), furono primamente ottenuti (1926) incrociando femmine 
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della razza tetraploide partenogenetica di Solenobia triquetrella F. R. con 
maschi della razza bisessuale. Da questo incrocio si ottengono, nella 
F,, individui intersessuati, nei quali, essendo la cstituzione cromo- 
somica: 3A + 22+ y, il rapporto quantitativo dei fattori F ed M 
viene ad essere intermedio fra quello dei sessi normali (¢ = 2F:M; 
Intersesso = 3F:2M; 3 = 2F:2M). 

Alla analisi morfologica e statistica degli intersessi, il SEILER e la 
sua scuola hanno dedicato, in una ricerca pitt che ventennale, una 
mole considerevolissima di lavoro, i cui risultati essenziali, insieme 
con la interpretazione generale che ne scaturisce, sono stati sintetizzati 
dal SEILER stesso in una memoria recentissima (1949b). A questa 
rimando per una migliore conoscenza dell’argomento. 

Il presente lavoro, intrapreso per consiglio del Prof. J. SzmsEr, 
vuol essere un contributo alla conoscenza dei primi stadi di sviluppo 
degli individui F, dell’incrocio sopra detto, argomento al quale, finora, 
solo il SzmER (1929) aveva dedicato alcune ricerche preliminari. 

Uno studio dei primi stadi di sviluppo degli intersessi triploidi di 
Solenobia triquetrella ha notevole interesse da due punti di vista diversi: 
in primo luogo pei rapporti ch’esso pud avere coi problemi della inter- 
sessualita e del ginandromorfismo; in secondo luogo per i problemi 
relativi alla natura ed alle caratteristiche delle uova capaci di sviluppo 
partenogenetico, in confronto con quelle della razza bisessuale della 
stessa specie. 

1. Vi sono innanzitutto taluni risultati nella F, dell’incrocio 9? 
tetraploide-partenogenetica x g, cui lo studio dei primi stadi di 
sviluppo potrebbe portare, in via ipotetica, un suo contributo di com- 
prensione. 

a) Nella F, fra gli individui provenienti da una stessa deposizione, 
esistono tutti i gradi possibili di intersessualita. 

b) Se si utilizzano per l’incrocio femmine di diverse provenienze, 
possono ottenersi, dalle deposizioni di queste diverse femmine, ,,Ge- 
schwisterschaften” differenti per composizione, e nel senso seguente: 
mentre alcune femmine, ad es. quelle della linea di Berlino (SEILER 
1941), danno, nella F,, individui che giacciono prevalentemente nel- 
lambito femminile, altre femmine, ad es. quelle delle razze locali di 
Schéfflisdorf, di Ramersberg, di Laube, producono individui che 
giacciono prevalentemente nell’ambito maschile (SEILER 1941 e, in 
parte, risultati non pubblicati). 

c) Nella F, si riscontrano, assai raramente, individui ,,welche 
gynanderartig, etwa auf der einen Seite rein weiblich und auf der" 
andern intersex oder andere... vom Typus abweichende sexuelle 
Mosaiktiere’’ (SEILER 1949 a). 
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E’ possibile, ci domandiamo, che una spiegazione di tali risultati 
risieda in particolarita del primo sviluppo degli F,? Si potrebbe 
legittimamente pensare (col SEILER 1929) che, analogamente ai processi 
automittici nell’uovo non fecondato di femmina tetraploide-partenogene- 
tica, anche la copulazione del pronucleo femminile (2A + zy) col 
pronucleo maschile (A + 2x) e, conseguentemente, il raggiungimento 
della costituzione 3A+22+ y (intersessuata), non accada sempre nel 
medesimo momento durante lo sviluppo embrionale, in modo che una 
fase 2A + 2-+ y (femminile) pii o meno lunga, verrebbe ad intercalarsi 
fra Vinizio della segmentazione e il raggiungimento della costituzione 
triploide. Potremmo cosi renderci conto della composizione delle 
”F ,-Geschwisterschaften”’ costituite di intersessi di ogni grado e, al 
tempo stesso, del diverso risultato ottenuto, utilizzando femmine di 
diversa provenienza: basta ammettere che, nelle differenti razze locali, 
diverso sia il momento della copulazione dei pronuclei. 

In realta tale ipotesi, alla luce di recentissimi esperimenti, si é 
dimostrata inesatta, sotto questo riguardo almeno. SEILER (1949a) é 
infatti riuscito, incrociando Solenobia fumosella 9 x Solenobia trique- 
trella 3 ad ottenere, nella F',, intersessi diploidi e, pi precisamente, 
tutti i gradi possibili di intersessualita, nell’ambito di una data ”Ge- 
schwisterschaft”’. 

L’ipotesi, peraltro, conserva tutta la sua validité in rapporto alla 
origine degli individui ginandroidi. La loro comparsa potrebbe age- 
volmente spiegarsi ammettendo che, nell’uovo polispermico, mentre 
uno dei due primi (o dei primi) nuclei.di segmentazione, si copula con 
un nucleo maschile, dando cosi origine ad una discendenza cellulare 
triploide, l’altro (o gli altri) continuino lo sviluppo partenogenetico, 
ristabilendo in seguito la condizione tetraploide per automissia, cosi 
come avviene negli embrioni puramente partenogenetici. In tale caso 
(per accennare solo a questa possibilitaé) avremmo un embrione in cui 
coesistono, l’una accanto all’altra, una linea cellulare triploide (interses- 
suata) ed una tetraploide (femminile). 

Il problema puod essere risolto: a) con lo studio dei primi stadi di 
sviluppo, allo scopo di determinare quale sia il comportamento degli 
spermi nell’uovo fecondato di femmina tetraploide-partenogenetica e, 
percid, con quale frequenza, nei vari momenti del primo sviluppo, 
avviene la copulazione dei pronuclei; b) con lo studio delle divisioni 
del blastoderma, allo scopo di determinare se materiale cellulare con 
diverso numero di cromosomi partecipi o meno alla formazione del- 
Vembrione e, di qui, indirettamente risalire ai fenomeni precedentemente 
avvenuti nei primi stadi dello sviluppo. 

Quest’ultima indagine ci permettera di portare un contributo anche 
ad un altra questione. Come é noto, per gli intersessi triploidi di 
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Drosophila, DopzHaNsKY (1930) poté dimostrare che la variazione da 
individui quasi completamente maschili a individui quasi completamente 
femminili nell’ambito di una data ”Geschwisterschaft’’, 6 dovuta a 
fattori mendeliani modificatori. Lo stesso principio esplicativo é 
invocato dal Gotpscumipt (1931) per Solenobia, ammettendo altresi 
che gli individui F, siano subtriploidi, cioé che alcuni cromosomi, 
contenenti i geni modificatori in parola, vadano perduti durante lo 
sviluppo. Mio compito sara pertanto stabilire se effettivamente si 
possa parlare, per gli individui F,, di subtriploidia e di eliminazione 
di alcuni cromosomi. 

2. Il Szmzr e la sua scuola hanno intrapreso da tempo una vasta 
indagine comparativa sui fenomeni di riproduzione e sviluppo nelle 
varie forme di Solenobia triquetrella. Tale ricerca che utilizza, per 
ciascuna forma, materiale di diverse razze locali, viene contempora- 
neamente condotta: 

a) nella forma diploide partenogenetica (risultati in parte gia 
pubblicati: SzmER e ScHAFFER 1941); 

b) nella forma tetraploide partenogenetica (i risultati, a completa- 
mento di quelli gia pubblicati dal Szmzr 1923, sono oggetto di un 
lavoro di SEILER e GESSNER); 

c) nella forma bisessuale e nelle uova fecondate di femmine diploidi 
partenogenetiche (indagine gid iniziata da parte di Kocu); 

d)infine, nelle uova fecondate di femmine tetraploidi partenogenetiche. 

Il presente lavoro, vuol essere appunto un primo contributo, nel- 
l’ambito di questo programma, alla risoluzione di alcune interessanti 
questioni che scaturiscono dalla situazione sperimentale (fecondazione 
di uova normalmente partenogenetiche). Riassumo le principali. 

In primo luogo, qual’é il comportamento dello spermio nell’uovo 
partenogenetico ? E’ presumibile che uno studio accurato di questo punto 
possa fornirci indicazioni preziose sul normale comportamento degli 
spermi nell’uovo della razza bisessuale. Inoltre, poiché yi é alta poli- 
spermia (SEILER 1927), qual’é il destino degli spermi soprannumerari ? 

In secondo luogo, sar& interessante studiare le reazioni dell’uovo 
normalmente partenogenetico alla penetrazione ed alla presenza degli 
spermi. Tutte le uova vengono fecondate? Qual’é l’influenza della 
fecondazione sul decorso e sulle modalita delle divisioni di maturazione ? 
Sappiamo che nell’uovo non fecondato avviene una riduzione del numero 
dei cromosomi da 4n a 2n (SEILER 1923). Qual’é, ancora, la influenza 
della fecondazione sul comportamento del pronucleo femminile che, 
nelle uova non fecondate, migra generalmente alla periferia e qui si 
divide? Infine, la alta polispermia influisce sul decorso dello sviluppo ? 

Interessante sara, in seguito, il confronto fra taluni risultati della 
indagine e quelli ottenuti nelle ricerche parallele di cui si ¢ fatto parola. 
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Ben si comprende come da tali raffronti possano scaturire utili indi- 
cazioni circa il problema essenziale della natura e delle caratteristiche 


dell’uovo partenogenetico. 

Mi é grato dovere esprimere la mia pit viva gratitudine all’ Ilustre Maestro 
Prof. Dr. J. Sr1zeR che, durante la mia permanenza di quasi un anno nel suo 
ospitale Istituto, costantemente segui i progressi del mio lavoro, prodigandomi 
consigli ed incoraggiamenti per me preziosi. A lui debbo, fra l’altro, una intera 
serie di preparati gia allestiti, che hanno assai facilitato il mio compito. Vada 
ancora il mio vivo ringraziamento al mio Maestro e Direttore Prof. Mario BENAzz1 
(Pisa), che, dopo aver incoraggiato il mio interesse per ricerche di questa indole, 
dispose generosamente che io fossi libero da ogni attivita didattica per potermi 
ad esse dedicare, ed alle autorita del Consiglio Nazionale delle Ricerche, che mi 
conferirono una borsa di studio per l’estero. Il Presidente del Consiglio Scolastico 
Svizzero e il Rettore del Politecnico Federale di Zurigo misero a disposizione del 
Consiglio Nazionale delle Ricerche, un posto di studio a titolo di scambio, rendendo 
cosi possibile il mio soggiorno presso |’Istituto Zoologico del Politecnico stesso: 
ad egsi, per la ospitalita oltremodo cortese offertami, giunga del pari l’espressione 
della mia gratitudine. 

II. Materiale e Teenica. 

Le deposizioni utilizzate provengono da femmine di tre diverse provenienze: 

1. Femmine di Ramersberg (Svizzera) che, incrociate, danno individui F, 
prevalentemente nell’ambito maschile ; 

2. Femmine di Laube (Valle dell’Elba, a nord di Tetschen), che danno un 
risultato, nella F,, simile a quello delle precedenti; - 

3. Femmine di Berlino, che danno, per contro, individui F,, la maggior parte 
dei quali giace nell’ambito femminile. 

La Tabella A riassume alcune caratteristiche delle deposizioni. 

Le uova, fissate in Liquido di Petrunkewitsch a caldo, furono trattate coi 
metodi usuali previo allontanamento del corion sotto il binoculare. Inclusione 
in paraffina adoperando come intermedio il benzoato di metile-celloidina secondo 
Peterfi. Colorazione prevalentemente in Ematossilina Ferrica sec. Heidenhain 
od anche in -Gailocianina. Per le deposizioni di 30 ore e pit (blastoderma) di 


Tabella A. Caratteristiche del materiale. 








No. della Proventensa Provenienza della | ,,,27¢ dal- No. 
Sone] me | alice | Poti ao's [die] eer 

1192 "46 Ramersberg Biirglen 4°/, 121 
841b 49 3 Entlebuch ~ 5 45 
1313 46 i} Biirglen 5/, 102 
854 "49 E Walkringen 6 17 
842b "49 os Entlebuch 7 33 
852 "49 3 34395 7 33 
843 "49 i Walkringen 8 31 
456 48 a * 30 17 
840 49 aes Walkringen 311/, 49 
841 49 iG. Si 31/, 12 
842 "49 ¥ Fe 31}/, 7 
844 "49 és Signau 313/, 43 
7 49 2 4 323/, 18 
848 49 a £ 323/, 19 




















Totale materiale Ramersberg 547 
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Tabella A (continua). 


























© della Provenienza Proveniensa della : Ore dal- No. 
ene, |. anno della scnitare cubeet ile Vinizio della, delle uova 

817 "45 Laube Napf 51/, 34 
870 "45 of Thun 30 
1237 "44 * Rigi Tle 105 
1242 "44 P Birglen 81/, 104 
834 "45 ‘ Thun 80 
1261 44 2 Biirglen 30 33 
1260 44 a Rigi 301/, 10 
1283 "44 - Biirglen 31 18 
1263 "44 fe * 32 17 
1298 4b pi Roch. de Naye 321/, 59 
1297 *44 a Biirglen 32}/, 31 
Totale materiale Laube 521 

157 25 Berlino Norimberga 3}/, 103 
412 "25 ” ” 5 
440 25 és Ae 5, 27 
160 25 ” ” 61/, 43 
194 25 * PA 8 74 
438 25 s ” 9 101 
416 "25 * ‘. 10 106 
417 25 i é 10°/, 105 
437 "25 PR Xs 12 116 
96 "25 5 i 30 90 
131 1 725 a 3 30 13 




















Totale materiale Berlino 783 
Totale materiale esaminato 1851 


Ramersberg 1949, 6 stata utilizzata una colorazione a fresco con carminio acetico 
su materiale schiacciato, allo scopo di cogliere il momento in cui le mitosi sono 
pi frequenti. I preparati delle deposizioni di Ramersberg e di Laube furono alle- 
stiti da me: quelli delle deposizioni di Berlino furono messi cortesemente a mia 
disposizione dal Prof. SzmzR. Questi ultimi preparati erano gid stati in parte 
esaminati dal Sig. R. Frey, che ne aveva fatto oggetto di un suo lavoro di diploma. 
I preparati sono stati tutti riesaminati da me e la ricerca 6 stata estesa alle dep. 
437 e 96 pure di Berlino. Dal lavoro del Sig. Frey, che colgo l’occasione per 
ringraziare sentitamente, sono tolti i dati relativi.ai conteggi durante le divisioni 
di maturazione ed al grado di polispermia nelle deposizionj di Berlino. 


III. Descrizione dei Reperti. 
Poiché i processi decorrono, da un punto di vista descrittivo almeno, 
in modo essenzialmente identico nel materiale delle tre linee qui 
sottoposte ad indagine, sono dispensato da una trattazione separata. 


1. Le divisioni di maturazione nelle uova fecondate di Q tetraploide 
partenogenetica e il destino dei nuclei polari. 

a) Divisioni di maturazione. Nell’uovo fecondato di 2 tetraploide 

partenogenetica, le divisioni di maturazione e la formazione della 


Chromosoma, Bd. 4. 8 
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cosiddetta “sostanza di eliminazione”’ decorrono, per il mio materiale 
almeno, in maniera perfettamente analoga a quella che SEILER (1923) 
ha descritto nelle uova non fecondate. Per evitare una inutile ripe- 
tizione rimando percid a questa memoria. Alcuni conteggi dimostrano 
che i processi di riduzione avvengono nell’uovo fecondato come in 
quello non fecondato. Durante l’anafase della 1* divisione di maturazione, 


si ottengono i seguenti conteggi: 


nella piastra anafasica esterna nella piastra sorella interna 
62 62 
62 «62 
61 61 
61 61 
61 61 


Una corrispondente variazione del numero dei cromosomi si trova 
anche durante le divisioni di maturazione delle uova non fecondate 
(SEER 1923). 

Nessuna influenza evidente ha la fecondazione nel senso di ritardare 
o di accelerare le divisioni di maturazione. 

Poiché i fusi della 1* come della 2* divisione di maturazione hanno, 
alla fine, direzione pressoché perpendicolare alla superficie dell’uovo, 
i quattro nuclei discendenti del nucleo dell’ovocita I, sono, alla telofase 
della 2* divisione, cosi ordinati, dall’esterno verso l’interno: 

— Discendente esterno del 1° nucleo polare; 

— Discendente interno del 1° nucleo polare; 

-— 2° nucleo polare; 

— Nucleo dell’uovo maturo. 

Tutti e quattro i nuclei sono contenuti in: una. zona plasmatica, 
povera o priva di vitello (zona plasmatica polare), che, dal blastema 
periferico, si affonda alquanto neil’interno (fig. 1). 

b) Destino del discendente esterno del 1° nucleo polare (o, brevemente, 
destino del globulo polare). Alla telofase della 2* divisione di matura- 
zione, una gemma citoplasmatica si é gia formata e il nucleo in parola 
vi 6 gia penetrato. Nelle uova delle deposizioni di Ramersberg e di 
Laube, la gemma é generalmente pit sviluppata che in quelle della 
deposizioni di Berlino. In queste, talvolta, manca del tutto ed al 
punto corrispondente scorgesi un infossamento. Vi sono casi in cui 
il nucleo non penetra nella gemma che pure si é formata. Contem- 
poraneamente o quasi alla divisione degli altri nuclei, anche questo 
inizia una divisione, ma gia durante la profase, in un buon numero 
di casi (Ramersberg 23%, Laube 37%, Berlino 7%), esso mostra 
segni degenerativi (coartazione della membrana, intensa colorabilita). 
Comunque, la maggioranza dei globuli polari nelle varie uova accede 
alla metafase: in questo stadio i segni di anormalita (irregolarissimo 
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ordinamento dei cromosomi nel fuso, formazione di un ammasso cro- 
matico irrisolvibile) sono ancora pit frequenti (Laube43 % , Berlino 63% ). 
In questo stadio, tuttavia, si riesce spesso a contare 60 cromosomi 
all’incirca nelle piastre metafasiche. Come ha osservato SEILER (1923) 
nelle uova non fecondate, anche qui la maggior parte dei globuli polari 





Fig. 1. I quattro nuclei derivanti dalla 2@ divisione di maturazione; dall’esterno verso 

Vinterno: il discendente esterno del 1° nucleo polare, il discendente interno del medesimo 

e il 2° nucleo polare accollati (nucleo polare di copulazione) e, gia un poco distaccato dalla 

zona plasmatica polare, il pronucleo femminile. In alto a sinistra, un nucleo spermatico, 
Coloraz. Gallocianina. x 700 ca. 


rimane in metafase ed in essa degenera. Nelle deposizioni in cui il 
nucleo zigotico e il nucleo polare di copulazione (v. in seguito) si trovano 
in massima parte durante la fase di riposo dopo la 1 divisione di 
segmentazione o in profase della 2°, la maggioranza (Laube 87%; 
Berlino, in due diverse deposizioni, 64% e 69%) é ancora in metafase 
della prima divisione. Solo un piccolo numero (Laube 8%, Berlino 
23% e 13%) é in telofase e un numero piu limitato ancora (Berlino 
5%) appare in profase di una seconda divisione. In un caso, mentre 
uno dei due nuclei discendenti del globulo polare si trovava nella gemma 


8* 
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ed era palesemente in degenerazione, l’altro, al di fuori della gemma, 
presentava aspetto profasico normale. Sul destino ulteriore dei discen- 
denti del globulo polare in questi rari casi, non ho dati: é assai probabile 
che essi non abbiano una lunga sopravvivenza. Negli stadi di prima 

' formazione del blastoderma non si trova traccia alcuna dei discendenti 
del globulo polare. 

Per cid che riguarda la formazione del globulo polare e i processi 
cui esso va incontro nel primo sviluppo dell’uovo, nesstina differenza, 
dunque, é stata accertata con quanto avviene nell’uovo non fecondato 
secondo la descrizione del SzmER (1923). 

c) Formazione del nucleo polare di copulazione. Alla telofase della 
2* divisione di maturazione, il discendente interno del 1° nucleo polare 
e il 2° nucleo polare vengono a trovarsi gia assai vicini, benché separati 
dalla sostanza di eliminazione. Come ha mostrato SEILER per le uova 
tion fecondate, anche qui i due nuclei, divenuti acromatici, si avvicinano 
e giungono a stretto contatto (fig. 1). Frattanto la zona plasmatica 
in cui essi sono contenuti, tende ad affondarsi un poco, rimanendo 
collegata alla zona da cui sporge la gemma, per mezzo di un ponte 
citoplasmatico, ora piii ora meno cospicuo. Circondati dai residui 
della sostanza di eliminazione, i due nuclei entrano in divisione: molto 
spesso, il 2° nucleo polare (interno) precede di poco per fase l’altro 
nucleo (esterno). Accade che quello si trovi in profase avanzata e 
questo in profase iniziale o, addirittura, che il primo sia in metafase e 
il secondo ancora in profase. Corrispondentemente a questa differenza 
di fase, si osserva, in profase, una piccola ma sensibile differenza di 
grandezza, essendo pit grande il nucleo pit progredito. Non vi sono 
motivi per credere ad una fusione dei nuclei in profase. Ciascuno forma, 
indipendentemente dall’altro, il suo fuso (con circa 60 cromosomi) e 
i due fusi sono dapprima diversamente orientati. Un movimento 
successivo di rotazione porta le due piastre cromosomiche sullo stesso 
piano. Nella metafase avanzata non si osserva distinzione in due gruppi 
ma, nei casi pit chiari, una sola grande piastra con circa 120 cromosomi. 
Si 6 formato in tal modo il nucleo polare di copulazione (Richtungs- 
kopulationskern degli AA. tedeschi). La divisione successiva é normale 
e i due nuclei figli si allontanano alquanto, restando tuttavia, le loro 
zone plasmatiche, lungamente in rapporto fra loro. 

Benché, durante la profase e la metafase, si osservino spesso aspetti 
che interpreterei volentieri come indizi di anormalita (coartazione della 
membrana, formazione di ammassi cromosomici etc.), non ho motivo 
per credere che taluni nuclei polari di copulazione degenerino senza 
dividersi, almeno nelle deposizioni di Laube e di Berlino. In queste, 
aliorché il nucleo zigotico trovasi in fase di riposo prima della seconda 
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divisione di segmentazione, il nucleo polare di copulazione, in tutte 
le uova, ha ultimato o sta per ultimare la sua prima. divisione. 
Quasi contemporaneamente ai primi due nuclei di segmentazione, 
anche i primi discendenti del nucleo polare di copulazione si preparano 
ad una divisione seconda. Ulteriori divisioni avvengono di sicuro, 
come risulta da alcuni stadi ancor prima della formazione del blasto- 
derma, allorché i nuclei di segmentazione, gia numerosi, stanno migrando 
alla periferia. In questi stadi, la zona plasmatica polare é spesso ancora 
riconoscibile e spesso sono identificabili i discendenti del nucleo polare 
di copulazione, situati nelle vicinanze della zona plasmatica polare e 
in rapporto con essa e fra loro per mezzo di prolungamenti plasmatici. 
Quale destino abbiano tali nuclei non risulta dal mio materiale, ma 
il gran numero di aspetti degenerativi che essi presentano, rende 
verisimile che non partecipino alla edificazione del blastoderma. 
Anche nei processi di formazione del nucleo polare di copulazione 
e nel suo destino ulteriore, nessuna differenza si osserva con quanto 
avviene nell’uovo di @ tetraploide-partenogenetica non fecondato. 


2. Penetrazione degli spermi e loro trasformazione. 

La penetrazione avviene di regola nell’emisfero anteriore dell’uovo, 
cioé in quello che contiene la zona plasmatica polare. E’discutibile se 
gli spermi penetrino sempre e soltanto nella zona citoplasmatica immedia- 
tamente sottostante al micropilo: in alcuni casi di alta polispermia 
sembrerebbe possibile, nello stesso uovo, una penetrazione in vari punti 
dell’emisfero anteriore. Il ritrovamento di porzioni caudali degli spermi 
negli strati superficialissimi del blastema periferico, starebbe a dimo- 
strarlo. Solo molto raramente ho trovato porzioni caudali (isolate) 
nell’interno dell’uovo: di regola, dunque, esse si distaccano alla pene- 
trazione e rimangono all’esterno o negli strati pit superficiali. 

Al momento della anafase della 1° divisione di maturazione alcune 
porzioni cefaliche di spermi sono gid profondamente penetrate nella 
massa vitellina senza subire mutamenti di forma. In questo stadio 
(fig. 2), esse si presentano filiformi, fortemente ed uniformemente cro- 
matiche, un poco tortuose ed appena nodose, appuntiie alle estremita. 
Nessuna struttura si rivela con le comuni colorazioni. Lunghezza 13 u 
circa. La porzione cefalica 6 gid provvista, in questo stadio, di cito- 
plasma differenziato, con prolungamenti, nel quale occupa una posizione 
affatto eccentrica, sporgendone per largo tratto. Nel citoplasma si 
osserva spesso e, talvolta, con difficolté un centrosoma, ora sferoidale, 
ora allungato, apparentemente senza astrosfera. 

Nelle uova a polispermia moderata i singoli spermi non si trovano 
mai molto vicini, si da suggerire l’ipotesi.di una sorta di repulsione 
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fra loro (cfr. le interpretazioni di RickERT 1891 per le uova polispermiche 
dei Selaci, di NacutsHEm 1913 per Apis, di SzrLER 1914 per Lymantria 
e, pi recentemente, le osservazioni di FaNnKHAUSER 1932 e quelle 





Fig. 2. Porzione cefalica di aiiias durante l’anafase della 12 divisione di maturazione. 
Ematoss. Ferr., x 2500 ca. 


di FankHavser e Moore 1941 in T'riturus). Nelle uova ad alta poli- 
spermia si osservano invece non di rado, fino dagli stadi pit precoci 
della loro trasformazione, porzioni cefaliche a due o tre nella stessa 





Fig. 3. Fig. 4. 
Fig. 3—4. Stadi della trasformazione in pronucleo delle porzioni cefaliche degli spermi. 
Ematoss. Ferr., x 2700 ca. 


isola citoplasmatica. E’ plausibile interpretare queste formazioni 
come il risultato di un turbamento correlato alla alta polispermia, per 
cui vengono a mancare le condizioni che, normalmente, mantengono 
gli spermi a distanza (cfr. gli analoghi reperti di BracuEet 1910 in 
uova artificialmente polispermiche di Rana). 
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Nessun orientamento definito posseggono gli spermi verso il nucleo 
dell’uovo o verso interno. 

La trasformazione in nuclei avviene per tutte le porzioni cefaliche. 
Non vi é alcun motivo per ritenere che alcune precocemente degenerino. 
Il corpo cefalico si accorcia e si inspessisce, fino a diventare bacilliforme, 
talvolta pii o meno ricurvo, molto appuntito alla estremitaé immersa 
nel citoplasma. In questo stadio (lungh. 64 eins appare nell’interno 
del corpo cefalico una ca- 
ratteristica e generalmente 
costante struttura, che si 
potrebbe interpretare come 
una doppia spirale forte- 
mente cromatica (fig. 3). 
Accorciandosi ancora, il 
corpo cefalico diviene ovo- 
idale o sferoidale (lungh. 
3 circa): il suo contenuto 
é sempre inomogeneo, co- 
stituito cioé da parti pit 
© meno cromatiche (fig. 4). 
Il centrosoma é sempre pit 
o meno distintamente visi- 
bile. In seguito la forma 
del corpo cefalico diviene 
sferoidale, le dimensioni 
aumentano e la cromatina 
si raccoglie alla periferia. 
Con Vaumento ulteriore Fig. 5. Nucleo spermatico, durante la telofase della 
delle dimensioni, la fram- > atyltoae ‘al preg pag or cannrootuimned 
mentazione e la distribu- 
zione del materiale cromatico, la trasformazione in pronucleo pud dirsi 
ultimata. In questo stadio (fig. 5), la cromatina, ora pid ora meno colora- 
bile, appare sempre non uniformemente distribuita nell’area nucleare: i 
nuclei maschili hanno spesso un aspetto reticolare del loro materiale 
che manca, almeno in questa stessa fase, al pronucleo femminile. In 
quest’ultimo, la cromatina, poco o punto colorabile, appare sempre pia 
uniformemente distribuita. La posizione del nucleo spermatico nel suo 
isolotto plasmatico é ora centrale, ora eccentrica: la prima posizione 
essendo pit frequente a trasformazione ultimata. Nel citoplasma, 6 quasi 
sempre visibile il centrosoma; talvolta si osservano due centrosomi. 
I prolungamenti plasmatici sono sempre molto fini, allungati e ramificati. 

Tutti questi caratteri sono di valido aiuto per la distinzione dei 
nuclei maschili dal nucleo isolato dell’uovo, delle cui caratteristiche si 
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dira pia oltre. Essi hanno pertanto importanza per la corretta: inter- 
pretazione delle immagini. 

I nuclei spermatici si trovano generalmente nell’emisfero anteriore 
dell’uovo. Raramente essi sorpassano il piano equatoriale: cid avviene 
qualche volta anche in uova con polispermia moderata. 

L’intero processo di trasformazione pud considerarsi terminato alla 
telofase della 2° divisione di maturazione; qualche spermio 6 in corso 
di trasformazione durante la profase della 1* divisione di segmentazione. 
Ho osservato eccezionalmente uova in telofase della 2° divisione di 
maturazione, in cui taluni spermi, profondamente penetrati nella massa 
vitellina erano gia allo stadio di nuclei maturi, mentre altri, pit peri- 
ferici, si trovavano ancora nei primi stadi della trasformazione. 


3. Migrazione del pronucleo femminile e copulazione dei pronuclei. 

Il pronucleo femminile, con aspetto ancora telofasico, si distacce, 
dalla zona plasmatica polare, approfondendosi alquanto nell’emisfero 
anteriore. Durante tale migrazione esso diviene acromatico (fig. 1) ed 
é talvolta molte difficile rintracciarlo fra i globuli di vitello. Agevolano 
il ritrovamento sia i resti del fuso di 2° divisione di maturazione, sia 
una sorta di grumo citoplasmatico, che si trova, quasi costantemente, 
fra la zona plasmatica polare e il nucleo dell’uovo in migrazione (0, 
dopo, in copula). Il pronucleo femminile in migrazione appare circon- 
dato da citoplasma con prolungamenti pit corti e meno ramificati 
(fig. 1) di quelli attorno ai nuclei maschili. Nel citoplasma, non scorgo 
centrosoma. 

Durante la breve migrazione, il pronucleo femminile si incontra, 
nella maggior parte dei casi, col pronucleo maschile. La copulazione 
dei pronuclei ha luogo, con una grande frequenza, che in seguito preciserd, 
prima della 1% divisione di segmentazione. La fondamentale importanza 
di questo punto per la risoluzione di alcuni problemi posti nella intro- 
duzione, esige una trattazione minuta degli aspetti successivi, della 
posizione e del momento in cui il processo si verifica. 

La copulazione dei pronuclei avviene contemporaneamente 0 quasi 
a quella che porta alla formazione del nucleo polare di copulazione: 
su 121 osservazioni, nel 90% dei casi vi 6 apparente contemporaneita 
di copulazione, nel 9% la copulazione dei pronuclei precede di poco 
quella dei due nuclei polari; in meno dell’ 1% questi precedono quelli 
(fig. 1). 

Allinizio della copulazione i due pronuclei, acromatici o debolmente 
cromatici, presentano gia una piccola ma sensibile differenza di gran- 
dezza (pronucleo ? :7 41; pronucleo 3:6 u1).e, spesso, di aspetto: quando 
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é visibile, il materiale endonucleare del pronucleo femminile é pit 
uniformemente distribuito. Il pronucleo maschile si distingue spesso per 
la disposizione reticolare del suo materiale e per un aspetto pit “vuoto” 
(fig. 6). Avvicinatisi, ambedue i pronuclei aumentano sensibilmente di 
dimensioni: in questo stadio la differenza di grandezza é pit rilevante 
(9:10; $:8). Nel citoplasma e, pit precisamente nelle zone indicate 
nella fig. 8, si osservano, non sempre, due centrosomi, talvolta con un 
piccolo alone, apparentemente senza 
astrosfera. 

La copulazione avviene sempre nel- 
linterno della massa vitellina, mai alla 
periferia dell’uovo: in quasi 400 casi 
di copulazione, nessuna eccezione a 
questa regola, nelle deposizioni di 
tutte e tre le provenienze. Una im 
portante differenza si verifica dunque, ~*~? 
nel nostre materiale almeno, con quello ~~ 
che accade nelle uova non fecondate C} y 
di 2 tetraploide partenogenetica: in “—“ Ne 
queste, almeno nella maggior parte dei 0 A - ” 
casi, il nucleo dell’uovo migra alla SE: 
periferia e qui si divide (cfr. SzmER- os cdi. 
GessnzR 1950). nile: si notino le differenze di dimen- 


a 7 . .  Ssioni e di aspetto (it pn. ¢ é@ pid 
Nella maggior parte dei casi, i piccolo). Ematoss. Ferr., x 1800 ca. 


nuclei in copula si trovano nell’interno 

dell’emisfero anteriore, in una zona i cui limiti approssimativi sono 
costituiti, anteriormente, da un piano parallelo a quello equatoriale e 
passante per il globulo polare, posteriormente, dal piano equatoriale 
medesimo. Raramente la copula é pit spostata verso il polo anteriore 
del globulo polare e, ancora pit raramente, é al di sotto del piano equa- 
toriale. Se dividiamo poi l’uovo in due emisferi, con un piano che 
passi per l’asse maggiore e che faccia un angolo retto col piano meri- 
diano in cui giace il globulo polare, vediamo che la copula é pit spesso 
nell’emisfero del globulo polare, che in quello opposto. La figura riporta 
una tipica posizione della copula (fig. 7). 





4. Prima divisione di segmentazione (triploide) e inizio della seconda. 

Non vi é motivo per ritenere che i pronuclei, una volta in copula- 
zione, si muovano ancora: le varie posizioni della prima divisione di 
segmentazione hanno distribuzione eguale a quella dei due nuclei in 
copula. A differenza di quanto accade in altre specie animali vi é 
coincidenza, con ogni probabilita, fra posizione di copulazione e 
posizione di segmentazione. Col progredire della profase le differenze 











anteriore. A destra il discendente esterno del primo nucleo polare e il nucleo polare di 
copulazione; a sinistra un nucleo spermatico soprannumerario. Ematoss. Ferr., x 500 ca. 





Fig. 8. Stadio ulteriore della copulazione dei pronuclei maschile e femminile. 
Ematoss Ferr., x 1800 ca. 
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di aspetto fra i due pronuclei si fanno pit salienti: si ha netta l’im- 
pressione che, nella maggior parte dei casi, il pronucleo femminile 
preceda di poco quello maschile nella formazione dei cromosomi. Accade, 
ad es., che il primo sia in profase avanzats; mentre il secondo é ancora 
in profase iniziale. Nel pronucleo femminile i cromosomi sono talvolta 
gia sufficientemente individualizzati, mentre in quello maschile il 
materiale cromatico si presenta ancora come una massa centrale od 
eccentrica, irregolare e ramificata (figg. 7 e 8). In seguito tali differenze 
scompaiono. 

Nel materiale da me studiato, 
la 1% divisione di segmentazione av- 
viene sempre nell’interno e precisa- 
mente nella zona or ora grosso modo 
delimitata: nessuna eccezione si é 
verificata. L’asse del primo fuso di 
segmentazione @ assai frequente- 
mente orientato press’a poco nel 
senso dell’asse maggiore dell’uovo, 
ma anche altre posizioni, benché 
pil rare, si osservano. 

Purtroppo le piastre metafasiche ig.9. Piastra metafasica della prima 
della 1° divisione si presentano divisione di segmentazione triploide, con 
assai di rado chiaramente leggibili, st a Po 
a causa del raggruppamento dei 
cromosomi fra loro: in un buon numero di esse, tutiavia, la natura triploide 
é fuori discussione. Dalle Deposizioni 1237 e 1242, che hanno dato il 
maggior numero di piastre leggibili, ricavo i seguenti conteggi: 

Dep. No. 1237: 86, 89, 89, 87, 91; 

Dep. No. 1242: 88, 85, 92, 90, 90. 

I numeri minori di 90 sono certamente risultato di una sottostima 
dovuta a conglutinazione di vari elementi fra loro. Altre piastre ancora, 
per le quali il conteggio é forzatamente approssimativo, devono tuttavia 
considerarsi come sicuramente triploidi. 

In uno stadio precoce della metafase si osserva ancora, in visione 
polare, una separazione dei cromosomi in due gruppi: un gruppo pit 
piccolo (cromosomi paterni), l’altro evidentemente pit grande (cromo- 
somi materni). Nella metafase avanzata (fig. 9), questo carattere é 
gia generalmente scomparso: la gonomeria che si trova nei primi stadi 
dello sviluppo in molte specie animali di vari gruppi, 6 qui condizione 
assolutamente transitoria. 

In visione laterale (fig. 10) e in uno stadio precoce della metafase, 
il fuso di 1° segmentazione 6 evidentemente composto di due fusi (Ver- 
schmelzungsspindel), i cui assi divergono piii o meno leggermente (una 
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grande divergenza come nella prima divisione dei nucleo polare di 
copulazione, non si é osservata). Uno dei due fusi in copulazione é 
sensibilmente pit piccolo (fuso ¢) e i cromosomi paterni e materni, in 
due gruppi separati, non giacciono ancora sul medesimo piano. Come gid 
risulta dalle visioni polari, nelle visioni laterali di metafasi pit avanzate, 
i due gruppi di cromosomi paterni e materni sono sul medesimo piano; 
osservando attentamente, perd, il fuso si rivela ancora costituito, di due 
parti fusiformi ed ineguali. Questo aspetto si perde durante l’anafase. 
L’anafase (fig. 11), evidente- 
mente di breve durata, si trova 
assai di rado: in un caso ho osser- 
vato ad un pole del fuso anafasico 
due centrosomi distintissimi, cias- 
cuno con un proprio alone, mentre 
all’altro polo Vimmagine é pit 
confusa (un solo centrosoma ?). 
Durante la metafase e l’anafase si 
osservano spesso nel citoplasma 
corpi cromatici sferoidali (fig. 11), 
che ritroviamo poi attorno ai due 
nuclei telofasici (fig. 12): anche 
questo carattere contribuisce alla 
identificazione del nucleo zigotico 
e dei suoi primi discendenti. 
Durante la telofase, allonta- 
nandosi i primi due nuclei di 


df segmentazione l’uno dall’altro, 

Fig. 10. Stadio precoce della metafase della . ° 

prima divisione di segmentazione triploide: Della zona equatoriale del resi- 

fuso di copulazione. Idue gruppidicromo- dyo fusale, ancora dilatata, si 
somi maschili e femminili sono ancora ie 

distinti. Ematoss. Ferr., x 1800 ca. forma una caratteristica vacuo- 

lizzazione. 

Come preciseremo meglio in seguito, la 1° divisione di segmentazione 
del nucleo zigotico si compie quasi contemporaneamente alla 1° divi- 
sione del nucleo polare di copulazione: in vari casi, perd, il nucleo 
zigotico si trova sensibilmente pit avanti del nucleo polare, nel pro- 
cesso di divisione. Quest’ultimo é, per es., in metafase o in anafase, 
menire il primo 6, rispettivamente, in ana- o telofase. 

Nello stadio di riposo, i due nuclei, divenuti acromatici, si allon- 
tanano ulteriormente, rimanendo per qualche tempo collegati da una 
sottile traccia citoplasmatica ricurva che facilita la loro identificazione. 
Allinizio della 2* divisione di segmentazione non osservo pit alcun 
collegamento fra i due nuclei figli. La profase e la metafase della 2° divi- 
sione di segmentazione si compiono pure nell’interno dell’uovo, per 
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quanto risulta almeno dal materiale a mia disposizione. In un solo 
caso ho trovato condizione diverse: uno dei due nuclei di segmentazione, 
in metafase (visione laterale) trovavasi alla periferia; l’altro, nel centro 





; Fig. 11. Anafase della prima divisione di segmentazione: ad una estremita del fuso sono 
visibili due centrosomi. Ematoss. Ferr., x 1800 ca. 


dell’emisfero anteriore, era del pari in metafase e mostrava assai distin- 
tamente 90 cromosomi all’incirca. 

Nel materiale a mia disposizione non ho trovato stadi ulteriori alla 
metafase della seconda divisione di segmentazione. 





Fig. 12. Telofase della prima divisione di segmentazione: corpi cromatici attorno ai 
nuclei telofasici. Ematoss. Ferr., x 1800 ca. 


5. Inizio della. segmentazione senza previa copulazione dei pronuclei. 

Come il SEILER supponeva (1929), il nucleo dell’uovo pud compiere la 
prima divisione di segmentazione senza che ]’anfimissi sia avvenuta, pur 
essendo presenti i nuclei maschili. Questa eventualita, tuttavia molto 
rara (nel mio materiale almeno), é incontrovertibilmente dimostrata 
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per alcuni casi, benché le immagini relative non siano quanto di meglio 
potrebbe desiderarsi. 

La piastra di 1° divisione di segmentazione dell’Embr. 204/5 (dep. 
No. 416) é sicuramente diploide (fig. 13): si pud discutere se il numero 
dei cromosomi sia 60 o 61. Del pari sicuramente diploidi sono i fusi 
di 1* segmentazione degli embrioni 40 e 83 (dep. No. 437), che, per 
avere l’asse non perfettamente parallelo al piano di sezione, danno 
modo di contare 61—63 e, rispettivamente, 60—61 elementi. In tutti 
e tre questi embrioni i nuclei spermatici sono pure in metafase, ma 

pit o meno lontani dal 
we nucleo femminile. 


os »* 7 « Dopo ripetuti esami, 
9 ied ho aggiunto a questi tre 

é Base Z eee, casi, altri 9 casi di meta- 

e 21 0e 2-4 fase, per i quali i ‘imiti 

eo® Di bd di approssimazione del 
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bid ce possibilité di equivoco con 

Ds Petrova os Piastre o fusi triploidi. Vi 
Dr sono infine due fusi di seg- 


Fig. 13. Piastra metafasica della prima divisione mentazione, per i quali 
di segmentazione diploide, con circa 60 cromosomi. ‘ Paz 
Ematoss. Ferr., x 3400 ca. Vassenza della ripartizione 
in due, caratteristica della 
metafase zigotica (ed anche le stesse dimensioni) rendono probabilmente 
corretta la interpretazione come 1* divisione diploide. Quand’anche 
si volesse revocarla in dubbio, il risultato generale non muterebbe 
di molto. 

In altri casi, il nucleo dell’uovo, gia in profase (anche in profase 
avanzata) é tuttora lontano dal pronucleo maschile. Infine, in certi 
embrioni, il pronucleo femminile, pur essendo profondamente penetrato 
nella massa vitellina non é stato ancora raggiunto dallo spermio. Natural- 
mente, si pud pensare che, in quest’ultimi casi, una copulazione possa 
sempre avvenire, prima della profase. 

La 1* segmentazione diploide avviene, in tutti i casi osservati, nel- 
Vinterno dell’uovo e nella. posizione gia indicata per quella triploide. 


6. Destino degli spermi soprannumerari. 
a) Tentativo di divisione e divisione normale. Contemporaneamente 
0, spesso, appena in ritardo rispetto aj pronuclei in copula, anche gli 
‘spermi soprannumerari si preparano ad una divisione. I] citoplasma 
si raccoglie in due masse simmetricamente disposte rispetto al nucleo 
divenuto ovoidale e contenenti, ciascuna, un centrosoma con un piccolo 
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alone. Allontanandosi ancora i centrosomi, si individualizzano i cromo- 
somi e si forma un fuso normale (fig. 14). 

Il conteggio durante la metafase é reso agevole, sovente, dalla 
disposizione molto regolare dei cromosomi (fig. 15 e 16). Dalla Tabella B 
risulta una variazione del numero eploiie dei cromosomi fra 30 e 31 
almeno, essendo l’ultimo 
numero circa tre volte 
pit frequente del primo. 
Del significato di tale 
variazione si occupera 
in un prossimo lavoro 
il Prof. Szmzr, che gia 
ebbe a segnalarla. Per 
quel che riguarda il ma- 
teriale da me esaminato, 





+ =o Fig. 14. Metafase di un nucleo spermatico sopran- 
osservero che in pochis numerario. Ematoss. Ferr., x 2400 ca. 


simi casi sono rimasto 

incerto, nel conteggio, fra 31 e 32. Il reperto di quest’ultimo numero 
non sarebbe del resto fuori di ogni attesa: in Solenobia pineti, secondo 
SEILER 1922, il numero n dei cromosomi varia del pari fra 30 e 32, ma 
non nello stesso individuo. In Sole- 


nobia triquetrella, invece, & certo che o<° e. 
lo stesso maschio pud produrre sper- ett e 9 e° 2 
mi con diverso numero di cromo- @ 9 @,° ® eee ae 


somi: nel nostro caso cid 6 dimo- 80 » Be Oe e080 08 
strato dal fatto che le 92 da cui 9 @ 8 a) s Ore 
provengono le dep. 417 e 437 furono ® Phd s@¢u eg? 
accoppiate, ciascuna, con un solo g, @e e é 


mentre negli embrioni in sviluppo, Fig. 15. Fig. 16. 

si trovano spermi con numeri di- Fig.15e 16. Piastre metafasiche di spermi 
soprannumerari, con ‘31—30 cromosomi. 

versi (contrassegnati con ! nella Ematoss. Ferr., x 3400 ca. 

TabellaB). Gia durante la metafase, 

alcuni cromosomi presentano una strozzatura trasversale molto evidente. 

La metafase degli spermi dura evidentemente a lungo: la maggior 
parte di essi vi indugia ancora quando i due primi nuclei di segmentazione 
sono telofasici o in riposo prima della seconda divisione. Lo sviluppo 
non é tuttavia bloccato alla metafase: in un buon numero di embrioni 
(28% della Dep. 437 di 12 ore) si osserva che tutti gli spermi sono andati 
incontro ad ulteriori trasformazioni. 

Anafase e telofase abortiva. I centrosomi con la masserella cito- 
plasmatica che li circonda tendono ad allontanarsi sempre di pit. Nel 
fuso, i cromosomi si avvicinano tra loro sensibilmente e perdono la loro 
regolare disposizione in un piano, rendendo difficoltoso il conteggio. 
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Tabella B. Numero dei cromosomi nelle piastre metafasiche degli spermi 




















soprannumerari. 
No. delle piastre No. delle piastre 
Dep. Embr. | con n-cromosomi Dep. Embr. | con n-cromosomi 
No. No. No. No. 
30 31 30 31 
194 1 1 437 1 1 
2 1 2 2 1 ! 
3 1 3 1 
416 1 3 - i 
5 1 1 ! 
2 1 3 ! 
6 1 
3 1 1 ! 7 1 
4 2 4 ! 
8 1 1 ! 
5 1 
9 1 
6 1 
10 1 
7 2 
11 1 
9 2 + ¥ - : 
‘3 13 1 
417 1 1 3 ! 14 2 
2 1 15 1 
3 1 16 1 
4 1 1 ! 17 1 
5 1 18 2 
6 2 19 1 
7 2 2 ! 20 2 
8 1 3 ! 21 1 
9 1 22 1 
10 1 23 1 
11 3 2 ! 24 1 
12 1 25 1 
13 2 26 1 
Totale 17 43 6 2° 


























E’ in questa fase che i-singoli elementi presentano pili spesso e con 
maggiore evidenza la strozzatura trasversale di cui si é fatto parola. 
Allontanandosi ancora i centrosomi, si osservano immagini come quella 
raffigurata (fig. 17), in cui una formazione fusiforme centrale contenente 
i cromosomi, si vede collegata con sottili cordoni alle due zone cito- 
plasmatiche pericentriche. Nei due “‘peduncoli” appare di frequente 
(ma non costantemente) un corpicciuolo cromatico granulare di forma 
variabile (sferoidale, ovoidale, allungato) (fig. 17): secondo talune 
immagini potremmo interpretarlo come un residuo del fuso. Con la 
comparsa di tale formazione non si osserva pit traccia del fuso nel 
rigonfiamento centrale. In seguito due aspetti si osservano, dei quali 
il primo é senza dubbio molto meno frequente del secondo: 

— Una sorta di ripartizione in due gruppi approssimativamente 
eguali di cromosomi interi e indeformati (fig. 18); 

— Uno spostamento molto irregolare verso gli opposti poli, in 
modo che mentre taluni elementi pervengono alla base dei peduncoli 




















I primi processi dello sviluppo in Solenobia. 129 
citoplasmatici, altri sono tuttora a varie distanze dalla regione equa- 
.toriale (fig. 19).. Tutti i cromosomi sono piii o meno profondamente 
deformati, allungati ed anche frammentati, come se essi fossero mec- 
canicamente contesi fra due forze contrastanti. Alcuni elementi sono 


Fig. 17. Divisione abortiva di spermi soprannumerari: allontanamento dei centrosomi 
circondati da una porzione di citoplasma. Ematoss. Ferr., x 1800 ca. 


tipicamente meno cromatici. La fig. 19 illustra taluni degli aspetti pit 
caratteristici di questa fase, che la piccolezza degli elementi impedisce 
di analizzare pi minutamente. ios 








Fig.18.  “ Fig. 20. 


Fig. 18. Divisione abortiva di spermi soprannumerari: ripartizione approssimativa in due 
gruppi di cromosomi indeformati. Ematoss. Ferr., x 3400 ca. 


Fig. 19. Divisione abortiva di spermi soprannumerari: spostamento irregolare dei cromo- 
somi accompagnato da deformazione e frammentazione. Ematoss. Ferr., x 3490 ca. 


Fig. 20. Divisione abortiva di spermi soprannumerari: formazione di due ammassi 
cromatici ‘‘telofasici’”’. Ematoss. Ferr., x 3400 ca. 


Nell’uno e nell’altro caso il movimento dei cromosomi avviene 
benché nessuna traccia del fuso sia osservabile. 

In stadi ulteriori non é raro trovare aspetti come quelli della fig. 20, 
i quali dimostrano come si possa giungere, in certi casi almeno, ad una 
ripartizione in due gruppi, fra i quali rimangono caratteristici “ponti” 
cromatici. Anche una formazione di membrana, sia attorno ai due 
gruppi separati, sia comprendente i cromosomi ancora sparsi, sembra 


Chromosoma, Bd. 4. 9 
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da certe immagini possibile. Si hanno in ogni modo tutti i motivi per 
ritenere che le formazioni cosi originatesi abbiano una limitata soprav- 
vivenza e siano incapaci di uno sviluppo ulteriore. 

Divisione normale. In un numero molto limitato di casi (in due 
soli embrioni sui 104 della Dep. No. 437) aleuni spermi soprannumerari 
mostrano aspetti mitotici diversi da quelli ora descritti. La caratte- 
ristica essenziale di questa divisione che definisco normale, si é che 
l’allontanamento dei centrosomicon le zone citoplasmatiche pericentriche, 
non avviene o non é cosi rilevante come nei casi precedenti. Purtroppo, 
data la rarité di questi casi, non sono riuscito a sorprendere una buona 





Fig. 21. Divisione normale di spermi soprannumerari: anafase. Ematoss. Ferr., x 3400 ca. 


anafase iniziale. Risulta tuttavia chiaramente dallo stadio raffigurato 
(tarda anafase: fig. 21) che, in questo caso, si giunge ad una ripartizione 
normale dei cromosomi e, poi, ad una formazione di piccoli nuclei 
telofasici, che si allontanano l’uno dall’altro, cosi come i nuclei di 
segmentazione. Uno dei gruppi cromosomici della figura 21 mostra 
alVincirca una trentina di cromosomi. 

FANKHAUSER (1932) e FANKHAUSER e Moore (1941) ammettono, in 
accordo con una ipotesi gia espressa da SPEMANN (1914), che la inibizione 
della mitosi dei nuclei spermatici soprannumerari dopo normale fecon- 
dazione in uova di Triturus, sia determinata da un cambiamento nelle 
condizioni dell’uovo a cominciare dalla copulazione dei pronuclei: il 
sistema mitotico “dominante”’ rappresentato dal nucleo zigotico ini- 
birebbe le divisioni spermatiche. In palmatus il processo trova una 
sua espressione direttamente osservabile nel fatto che i nuclei accessori 
pid vicini ai pronuclei o al nucleo zigotico in divisione, “seem to degene- 
rate sooner than those at a distance’’. 

A questo proposito devo osservare che gli aspetti degenerativi 
degli spermi (tentativo anafasico nel senso descritto) incominciano ad 
apparire contemporaneamente alla telofase della 1° divisione di segmen- 
tazione o negli stadi a questa successivi; mai prima. Se il sistema “‘domi- 
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nante” (FANKHAUSER) del nucleo zigotico esercita una inibizione sulla 
mitosi degli spermi, dovremmo ammettere che nel nostro caso essa 
non si esplichi subito a partire daila copulazione dei pronuclei. Inoltre, 
qualunque sia la loro posizione e, quindi, la loro distanza dai nuclei 
di segmentazione, tutti gli spermi in tentativo anafasico presentano 
identici aspetti anormali; e cid tanto in uova altamente polispermiche 
quanto in quelle a bassa polispermia. Anzi, nei pochi casi a mia dis- 
posizione, le mitosi “normali” degli spermi sono tutte in vicinanza pit 
o meno stretta dei nuclei di segmentazione, mentre da tale zona sono 
assenti gli spermi in tentativo anafasico. Naturalmente non é il caso 
di tentare una interpretazione di 
questo reperto isolato circa la di- 
stribuzione spaziale dei due tipi di 
mitosi: mi limiterd ad osservare 
che, se vi é un meccanismo inibitore 
delle mitosi spermatiche, esso non 
sembra esercitarsi, nel nostro caso, 
con intensitaé maggiore in vicinanza 
del nucleo zigotico che altrove. 

b) Copulazione di nuclei maschili 
fra loro. Prima della loro tras- 
formazione in nuclei accessori, i é 
corpi cefalici degli spermi, possono, oe Te eee araapulazione fra 
come si 6 visto, riunirsi a 2 o 3 Ematoss. Ferr., x 700 ca. 
nella stessa porzione di citoplasma 
differenziato. Molto pit frequente di tale eventualita é la copulazione 
fra nuclei maschili prima e durante la anfimissi. Si trovano, in questi 
stadi, copulazioni di 2, frequentemente di 3, 4 o pit nuclei fra loro, 
ora in serie lineari, ora a formare masse lobate irregolari (fig. 22). Queste 
formazioni composte sono, come é ovvio, pit frequenti nelle uova e 
nelle deposizioni altamente polispermiche: in queste, dall’ 11 al 49% 
degli embrioni le presentano. In uno stesso embrione si trovano 3, 4, 
talvolta perfino una decina o pit copulazioni fra nuclei spermatici, 
pit spesso alla periferia che nell’interno. La distinzione di due nuclei 
spermatici in copula dalla coppia anfimittica é generalmente assai 
agevole sulla base dei caratteri della Tabella C. 

D’altro lato, il numero di queste copulazioni per ciascun embrione, 
lapparenza e l’aspetto dei nuclei (in tutto simili a quelli dei nuclei 
accessori liberi dello stesso individuo) e, soprattutto, la situazione 
generale in cui l’embrione si trova, escludono ogni altra interpretazione 
a prima vista plausibile: che si tratti cioé di processi automittici fra 
nuclei di segmentazione o, eventualmente, di copulazioni fra questi 
e i nuclei accessori. 
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Tabella C. 


Una copulazione di nuclei maschili due a due é stata osservata, 
ad. es., dal Bracuzt 1910 in uova polispermiche di Rana, da BatatLton 
e Tcuou Su 1929 e da FanKHAUSER 1932 nelle uova pit altamente 
polispermiche di tritoni. 

Anche i nuclei in copulazione vanno incontro, come quelli liberi, 
a tentativi di divisione. Si formano ogni sorta di divisioni mitotiche 





Fig. 23. Divisione tripolare fortemente irregolare a seguito della copulazione di tre nuclei 
spermatici fra loro. Ematoss. Ferr., x 1800 ca. 


pit o meno irregolari, che talvolta complicano notevolmente il quadro. 
Nella maggior parte dei casi perd, la irregolarita di queste figure meta- 
fasiche bipolari, tripolari (fig. 23) o variamente multipolari, rende agevole 








Copulazione 2 x ¢ 
(Fig. 6—8) 


Copulazione ¢ x ¢ (Fig. 22) 
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la distinzione con la metafase della 1* divisione di segmentazione. 
Si aggiunga che, di frequente, queste metafasi irregolari si trovano 
allorché il nucleo zigotico ha gia compiuto la sua prima divisione. Nei 
casi pi favorevoli é possibile un. conteggio del numero cromosomico, il 
quale risulta variamente poliploide: ca. 60, 90, 120, 150, 180 sono i numeri 
che abbiamo riscontrato pit spesso, anche nello stesso embrione. Assai 
di rado, durante la metafase di queste formazioni irregolari, i cromo- 
somi sono ordinati regolarmente’in una piastra, in cui non si scorgono 
raggruppamenti che ne tradiscano l’origine com-. 
posta. Si osservano, in visione laterale, fusi di 4 
anormale diametro (fino a 18 1), nei quali l’allinea- \ 
mento dei cromosomi, in sezione ottica, appare . 
tipicamente ricurvo. | w eo 

E’ lecito ritenere che queste formazioni abbiano ho wnee ) 
scarsa vitalita. In alcuni casi (fig. 24) si nota, come fbi 
per gli spermi isolati, un tentativo di separazione 
grossolana dei cromosomi in due gruppi, fra i 
quali alcuni elementi indugiano tuttora. In stadi 
ulteriori, una membrana. pud formarsi attorno ai 
due gruppi separati, avendosi cosi immagini che 
ricordano, dimensioni a parte, quelle raffigurate 
per i singoli spermi. 

IV. Dati Numerici. 
1. Percentuale delle wova fecondate e non fecondate 
nelle varie deposizioni. 

Nell’incrocio 92 tetraploide-partenogenetica x 3, 
‘non tutte le wova vengono fecondate. Non é sempre 
facile stabilire se un uovo sia fecondato (besamt) 
ono. La diagnosi fu compiuta, per le uova fecondate, sulla base dei 
criteri seguenti, elencati in ordine di attendibilité decrescente: 

a) Presenza di spermi soprannumerari (87,1 % dei, casi) 0, comunque, 
di almeno 1 spermio libero non ancora in copulazione (stadi con divisioni 
di maturazione ancora in corso, stadi in cui una copulazione non é 
ancora avvenuta: 2,2%); 

b) In assenza di spermi soprannumerari: 

b,) Piastra metafasica di 1° divisione di segmentazione - triploide 
(0,6 % ); 

b,) Pronuclei 2 e ¢ (due nuclei diseguali per grandezza, spesso 
per aspetto) in copulazione nell’internc. dell’uovo, nella posizione indi- 
cata (7,4%); 

b,) Fuso metafasico di copulazione (chiaramente duplice e costi- 
tuito da due fusi ineguali) nelle medesime posizioni della copula (2,6%). 
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Se anche si volesse revocare in dubbio quest’ultimo criterio, i dati 
non muterebbero di molto. 

Pit difficile é stabilire se un uovo sia realmente non fecondato (un- 
besamt). I vari casi di diagnosi, s’intende in assenza di spermi, si 
ripartiscono come segue: 

a) Stadi con divisioni di maturazione non ancora ultimate ..... . 18,8% 
b) Stadi nei quali i due nuclei che daranno il nucleo polare di copulazione, 

sono in copula, in riposo o in profase (46,4%) 

b,) Un solo nucleo (nucleo dell’uovo) alla periferia dell’uovo, in riposo 


Oi PROINRe 35k 55% snteninl- eS TE Aen gy FAERIE ee 39,2 % 
b_) Un solo nucleo (nucleo dell’uovo) nell’interno della massa vitellina, 
i EBORO 0 .1N HMINPO core a sc ae oss eens 8s Gye 7,2% 


c) Stadi di 1 divisione del nucleo polare di copulazione: 
c,) Una piastra di 1 segmentaz. 2n, nell’interno (1,7 %) o alla periferia 


fae). 5. Spiel Sa cheeniedenict staset> i> sabes ofinal 5,5% 

c,) Un fuso evidentemente non duplice nell’interno (4,7 %) o alla periferia 
2 7 nes PE oP * «aac rer era 17,0% 
d) Primi due nuclei di segmentazione alla periferia ......... 12,3% 
100,0 % 


Il criterio della posizione (periferica o interna) del nucleo dell’uovo 
a migrazione ultimata o della 1* divisione di segmentazione e dei suoi 
procotti, non é pit, come si riteneva, bilateralmente valido, nel senso 
che anche uova sicuramente non fecondate (deposizione partenogenetica) 
possono presentare la prima segmentazione nell’interno (vedi il lavoro 
di SzmEr-GzssNEr). Tuttavia, per il mio materiale, ho creduto oppor- 
tuno di valermene (al punto d) in mancanza di altri criteri, per dia- 
gnosticare “non avvenuta fecondazione”. Questo uso unilaterale del 
criterio é giustificato dal fatto che, nel materiale da me studiato, la 
1* segmentazione delle uova sicuramente fecondate avviene sempre 
nell’interno della massa: vitellina. 

Sulla base dei criteri ora esposti si 6 compilata la Tabella D. 

Su 1175 uova per cui la diagnosi é possibile, 941 (circa 1’80%) risul- 
tano fecondate. Se escludiamo dal computo le deposizioni di Ramers- 
berg 1949, per le quali un lungo soggiorno delle femmine in frigorifero 
prima degli accoppiamenti, ha sfavorevolmente influito (76% di uova 
non fecondate), otteniamo una percentuale di uova fecondate pari 
all’ 84,7%. Questo dato parla in favore di un normale o quasi normale 
funzionamento delle femmine tetraploidi-partenogenetiche, da questo 
punto di vista almeno. 

Da deposizione a deposizione la percentuale di fecondazione varia 
notevoimente: da un minimo di 26% ad un massimo di 100% (escluse 
le dep. Ramersberg 1949). La percentuale media di fecondazione, per 
le diverse provenienze, risulta assai diversa (Ramersberg 1946: 96,1; 
Laube: 61,6; Berlino: 93,9% ), ma tali differenze risultano statisticamente 
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Tabella D. Numero e percentuale delle wova fecondate e non fecondate in ogni 



































Uova non 
Uova fecondate Totale | Totale 
nis No. fecondate 
ie dogeateione Anno - ta det cast 
No. % No. % 
Ramersberg 1192 | °46 96 99,0 1 1,0 97 24 
a 1313 | °46 55 93,2 4 6,8 59 43 
+ 841b} ’49 oe —_ 22 100,0 22 23 
bi 854 | 49 6 75,0 2 25,0 8 9 
ps 842b] 49 3 13,6 19 86,4 22 11 
$s 852 | 49 5 31,2 11 68,8 16 17 
% 843 | °49 — — 13 100,0 13 18 
Totali 165 69,6 72 30,4 237 145 
Laube 817 | 745 17 60,7 ll 39,3 28 
es 870 | °45 25 92,6 ‘2 7,4 27 3 
ra 834 | °45 44 74,6 15 25,4 59 21 
re 1237 {| ’44 43 54,4 36 45,6 79 26 
5 1242 | °44 21 25,9 60 74,1 81 23 
Totali 150 54,7 124 45,3 274 79 
Berlino 157 | °25 101 98,1 2 1,9 103 — 
412 | °25 5 | 100,0 one a se 
Ae 440 | °25 22 81,5 5 18,5 27 _ 
“- 160 | °25 42 97,7 1 2,3 43 _ 
fe 194 | °25 66 91,7 6 8,3 72 2 
“ 438 | °25 93 93,0 7 7,0 | 100 1 
oa 416 | °25 104 100,0 — — 104 2 
2 417 25 89 86,4 14 13,6 103 2 
as 437 25 104 97,2 3 2,8 107 9 
Totali 626 94,3 38 5,7 664 16 
Totali d. Tot. 941 80,1 234 19,9 1175 240 











non significative. Dobbiamo quindi ritenere che esse non avvalorino, 
con tutta probabilita,:l’ipotesi di un comportamento sistematicamente 
diverso delle femmine di diverse razze locali, da questo punto di vista. 


2. Grado di polispermia. 

SEILER 1927 gid segnalava l’alto grado di polispermia nelle uova 
fecondate di femmine tetraploidi-partenogenetiche. Allo scopo di 
rivelare eventuali differenze fra le varie razze locali sotto questo riguardo, 
é stato determinato il numero degli spermi penetrati in ciascun uovo, 
per alcune deposizioni (Tabella E); numero largamente variabile da un 
minimo di 1 ad un massimo di oltre 200 spermi per uovo. La media 
generale é di circa 10 spermi per uovo. Nell’ambito delle deposizioni 
di una data provenienza, appare evidente una certa uniformité. In 
tutte le deposizioni di Laube, ad es., il grado di polispermia 6 basso e 
la maggioranza delle uova sono monospermiche. Condizioni diverse si 
hanno nelle deposizioni di Berlino, in genere altamente polispermiche. 








STUUR RES EAE TNE 











sI€l 
ZEIT B1eqsiourey 





0F3—126 
022— 102 


euojzjsodep eilep 
‘ON © BzUOTUCAOIg 


























00Z2—I81 
09t—IFI 
OFI—T&I 
0Z@I—T0t 















































Jueds j[Sep o1cuNnN 
‘aynusadsrjod auamnrma Dion apap oeuanbaty " BT[oqeI, 




















I primi processi dello sviluppo in Solenobia. 137 
Poiché le differenze risultano, alla analisi statistica, altamente signi- 
ficative, potremmo affacciare le seguenti ipotesi: 

a) Nelle femmine partenogenetiche di diverse provenienze si ha un 
comportamento sistematicamente diverso dei meccanismi di insemina- 
zione e penetrazione: in alcune (Laube ad es.) essi si mantengono larga- 
mente nei limiti della normalita, mentre in altre i meccanismi medesimi 
sono piu fortemente compromessi; 

b) Si tratta di un risultato dovuto alla variabile efficienza dei 
maschi: in tal caso dovremmo ammettere che, per caso, le femmine 
che hanno dato deposizioni con pit alta polispermia (ad. es. quelle di 
Berlino) siano state accoppiate con maschi in media pit efficienti, il 
che non risulta dai protocolli di accoppiamento. 

I dati sono ancora troppo scarsi per permettere una conclusione 
sicura. Al riguardo della prima ipotesi posso osservare che, secondo 
una comunicazione verbale del Sig. J. Kocu, il numero degli spermi 
che penetrano nelle uova della forma diploide partenogenetica fecondata 
é generalmente modesto, cioé da 1 a 30, con un massimo di frequenza 
da 1a4. Analoghe condizioni si riscontrano nella forma bisessuale, 
da cui la forma diploide partenogenetica é derivata (SEILER 1942 e 1943). 
Poiché la forma tetraploide partenogenetica deve considerarsi a sua 
volta derivata da quella diploide (SzmER 1942), si pud pensare che, 
nell’ambito della prima esistano razze che, per i meccanismi in parola, 
sono pit o meno loniane dalla forma originaria. 

Nessuna differenza statisticamente accertabile, col materiale a mia 
disposizione, esiste fra il grado di polispermia degli embrioni in cui 
la copulazione dei pronuclei é avvenuta prima della 1° divisione di 
segmentazione e quelli in cui non é avvenuta prima di questo momento: 
questi ultimi embrioni hanno all’incirca lo stesso numero medio di spermi 
(11,7) e, fra di essi, se ne annoverano alcuni altamente polispermici. 

Mi sono ancora proposto di vedere se il diverso grado di polispermia 
abbia una influenza sullo sviluppo: i risultati ottenuti sono alquanto 
contrastanti. In talune deposizioni, gli embrioni pit arretrati nello 
sviluppo hanno un rumero medio di spermi maggiore di quelli pit 
avanzati; in altre deposizioni la situazione é invertita. Ulteriori indagini 
potranno portare un chiarimento di tali risultati. 

Per cid che riguarda le modalita delle divisioni di segmentazione, 
delle divisioni dei nuclei polari, del comportamento ulteriore degli 
spermi, nessuna differenza é stata accertata fra le uova altamente poli- 
spermiche e quelle a polispermia bassa o moderata. 


3. Frequenza della copulazione prima della 1% divisione di segmentazione. 
Gli stadi utili per decidere se la copulazione avvenga prima o dopo 
la 1* divisione di segmentazione sono: lo stadio di riposo dopo la fine 
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della. telofase di 2* maturazione (nucleo dell’uovo e nucleo polare di 
copulazione acromatici), la profase e la metafase della 1* divisione di 
segmentazione. Durante la anafase e tanto meno durante la telofase 
o gli stadi ulteriori, non é pit possibile stabilire con sicurezza se una 
copulazione sia o meno avvenuta. Questi stadi, pertanto, sono stati 
esclusi dal computo. 


Tabella F. Frequenza della copulazione det pronuclei prima della 1% divisione 


























di segmentazione. 
(1) (2) (3) (4) 
Copulazione 
Provenienza e No. | prima della 1* Nucleo dell’uovo non in Totale 
della deposizione divisione di copulazione Casi dei casi 
segmentazione dubbi utili 
No. % + Rip. Pro. Meta. 
Ramersberg 1192 40 86,9 4 + 18 64 
ss 1313 41 91,1 1 3 1 46 
- 854 4 1 5 
” 842b 3 2 
” 852 6 6 
Totali 93 89,4 4 7 19 123 
Laube 870 25 100,0 25 
# 1237 42 100,0 1 43 
aa 1242 19 95,0 1 1 21 
9 834 1 1 2 
Totali 87 97,7 2 2 91 
Berlino 160 14 82,3 3 7 24 
9 194 1 3 4 
3 438 70 94,6 2 2 4 78 
EY 416 49 94,2 1 2 17 69 
is 417 51 91,1 1 5 13 70 
Be 437 17 80,9 4 3 24 
Totali 201 90,5 6 3 12 47 269 
Tot. d. Tot. 381 91,8 10 10 14 68 483 























1 Per cento casi sicuri (colonne 1 e 2). 


La Tabella F riporta le frequenze ottenute nelle varie deposizioni. 
In 381 casi (su 415 di sicura interpretazione), cioé nel 91,8%, la copula- 
ztone det pronuclei maschile e femminile avviene prima della 1% divisione 
di segmentazione. Nella grande maggioranza dei casi, dunque, lo sviluppo 
dell’embrione F, é sin dall’inizio triploide. 

Se consideriamo, poi, che in alcuni casi (10) il nucleo dell’uovo, non 
ancora in copulazione, si trova ancora in stadio di riposo (acromatico) 
e quindi si pud sostenere, a rigor di termini, che una copulazione pud 
ancora avvenire prima della divisione, la percentuale dei casi di copula- 
zione &i eleva ulteriormente (381 su 405 = 94,1%). 
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Una variazione di nessun conto esiste fra le deposizioni di varia 
provenienza-(escluse quelle troppo povere di casi). Si pud affermare 
pertanto che nessuna differenza esiste nel presente materiale, fra le varie 
razze locali, a riguardo del momento in cui avviene la copulazione dei 
pronuclei. 

Aggiungero che alcuni casi dubbi (14% sul totale degli stadi utili) 
non fui in grado di eliminare, nonostante esami ripetuti. Questi casi 
dipendono in minor parte da un danneggiamento delle sezioni nei punti 
salienti e, in massima parte, dalle difficolta intrinseche di interpretazione. 
In certi casi, ad es., non é facile stabilire se ci si trovi in presenza di 
un nucleo solo o di due nuclei accollati, specialmente allorquando la 
formazione dubbia in questione sia distribuita su due sezioni adiacenti. 
In altri casi si pud rimanere in dubbio se si tratti del pronucleo femminile 
isolato o di un pronucleo maschile, in altri ancora se il fuso di 1* seg- 
mentazione sia triploide o diploide o, infine, se si abbia a che fare con una 
copulazione fra pronuclei ? e ¢ o fra nuclei spermatici soprannumerari. 

Potremmo domandarci infine perché in certi casi la segmentazione 
si inizi senza previa copulazione. E’ questo, peraltro, un problema a 
cui non sono in grado di dare una risposta sulla base dei dati raccolti. 
Posso solo osservare che la mancanza di una copulazione prima della 
1* divisione di segmentazione, non sembra in rapporto né col grado 
di polispermia (pag. 137), né, d’altra parte, con un eventuale ritardo 
nella penetrazione o nella trasformazione degli spermi in nuclei. Questi, 
al momento della prima divisione diploide, si trovano in uno stadio 
del tutto corrispondente a quello degli spermi durante la prima divisione 
triploide. 

La possibilitaé che il nucleo dell’uovo si divida una prima volta senza 
previa anfimissi, realizza una delle condizioni necessarie alla origine 
di embrioni in cui coesistano linee cellulari 3n e 4n od anche 3n e 2n, 
nel senso della ipotesi emessa dal SEILER ed esposta nella introduzione. 
Rimane da dimostrare, peraltro, la possibilitaé di una copulazione po- 
steriore alla 1° divisione, fra uno dei due primi (0 dei primi) nuclei di 
segmentazione e un nucleo spermatico. 


4, Decorso nel tempo dei processi di maturazione, fecondazione e sviluppo. 
Coincidenza di fase fra i vari tipi di nuclei. 

Come orientamento per eventuali future ricerche, ho riportato, 
nella Tabella G, i limiti di tempo dall’inizio della deposizione, entro 
i quali sono state osservate le varie fasi, notando, dove é possibile, 
l’ora di massima frequenza (numeri in grassetto). Come si vede qualche 
differenza nel decorso temporale sembra esistere, sia fra le uova fecon- 
date di diversa provenienza, sia fra queste, globalmente considerate, 
e le uova non fecondate, per le quali riportiamo i dati del SzmEr 1923. 
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Tabella G. Decorso temporale dei processi di maturazione, fecondazione e 1% divisione 
di segmentazione {in ore dall’inizio della deposizione). 























Uova di 2 tetra-partenogenetica fecondate by bay 
parteno- 
Stadio genetica 
non fecon- 
Ramersberg Laube Berlino date sec. 
SEILER ’22 
Ana. I div. mat. 31/,—5—7 1/,—2 
Intercinesi 2/, 
Meta. IT div. mat 5 3 
a ae 5/s 3/5 
Telo. II ,, 5, 4/,—5}/, 5/6 51/,—61/.—10"/, 
Pronuclei (rip.) 4/,-6 5}/,_6—8}, 6'/,—10"/, 5/, 
Pro. 1&segment.} 4'/,—7 6—7/,—9 61/,—9—12 61/, 
Meta. 1a % P/-—_3/,—9 8—10/,—12 6/, 
Ana. 18 “ P/,—9 8—12 
Telo. 18 ws 9 8—12 
Ri 9 12 
Pro. 28 segment. 12 9 ca. 
Meta. 2a a 12 


Ritengo pero che tali differenze siano dovute a variazione delle circo- 
stanze ambientali (temperatura soprattutto), che hanno influito dalla 
deposizione alla fissazione. Nel materiale di Berlino, apparentemente 
a piu lento sviluppo, si trova infatti una deposizione di 8 ore di eta, 
in stadio del tutto corrispondente a quello delle deposizioni Laube di 
eguale eta. D’altra parte le uova casualmente rimaste non fecondate 
si trovano in uno stadio quasi identico a quello delle uova fecondate 
della stessa deposizione. 

Facendo astrazione da piccole ma significative variazioni, di cui 
diremo subito, esiste, nell’ambito di una data deposizione, una buona 
concordanza di fase fra i diversi tipi di nuclei, concordanza che dura 
almeno fino al momento in cui la maggior parte dei nuclei zigotici e 
dei nuclei polari di copulazione si trova in metafase della 1° divisione 
di segmentazione. Dopo, mentre il nucleo zigotico e il nucleo polare 
di copulazione, a un dipresso, accedono insieme alla telofase della 1° 
ed alla 2* divisione, i globuli polari dei vari embrioni rimangono in gran 
parte in metafase e solo in piccol numero riescono a superarla. Lo 
stesso pud dirsi per gli spermi soprannumerari, che rimangono pit 
lungamente in metafase e compiono il tentativo anafasico descritto 
(o eventualmente la divisione normale) quando i nuclei zigotici dei 
vari embrioni si trevano in massima parte fra la 1* e la 2® divisione di 
segmentazione. 

Se esaminiamo pit particolarmente la coincidenza (o meno) di fase 
fra nucleo zigotico o nucleo dell’uovo, da una parte, e nucleo polare 
di copulazione dall’altra, tenendo distinti gli embrioni in cui si 6 accer- 


















dell’uovo) e nucleo polare di 
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Tabella H. Coincidenza e non.coincidenza di fase fra nucleo zigotico (o nucleo 














Embrioni in cui é avvenuta una copulazione | Embrioni in 
dei pronuclei prima della 1* divisione di cui il nucleo Embrioni in 
segmentazione dell’uovo non we a 
é in copu pa: — 
Ramersborg Laube Berlino jione 
Precedenza del nu- 
cleo zigotico o del 
nucleo dell’uovo 9 114% ;12 13,9% 22 =11,2% 1 3,1% 11 5,6% 
Coincidenza difase |66 83,5% |70 81,4% | 163 82,7% 125 78,1% 99 50,5% 
Precedenza del nu- 
cleo polare di 
copulazione 4 5,1% | 4 4,7% 12 61% | 6 18,8% 86 43,9% 
Totale embrioni 
esaminati da que- 
sto punto di vista |79 100,0% | 8&8 100,0% | 197 100,0% |32 100,0% | 196 100,0% 























tata una copulazione prima della 1* divisione, quelli in cui il nucleo 
dell’uovo non é in copulazione e, infine, globalmente, gli embrioni in 
sviluppo partenogenetico di tutte le deposizioni, abbiamo i risultati 
riassunti nella Tabella H. 

La coincidenza di fase é quindi il caso pit frequente in tutte e tre 
le categorie. Lo sfasamento, d’altronde, non 6 mai superiore ad una 
fase della stessa mitosi. Nelle uova a sviluppo partenogenetico, a 
conferma di quanto ebbe gid ad osservare il SzmzR 1923, il nucleo 
polare di copulazione precede, in un considerevole numero di casi, 
il nucleo dell’uovo nella fase mitotica. ,,Der belehende Faktor — conclu- 
deva il SzmmER — ist offenbar im Vorgang der Kernverschmelzung“. 
Con tale conclusione sono in accordo i risultati ottenuti: nelle uova 
fecondate, infatti, la percentuale dei casi di coincidenza di fase fra i 
due tipi nucleari é molto pit alta (circa 1’80% in confronto al 50); anzi, 
il numero dei casi di precedenza del nucleo zigotico sul nucleo polare 
di copulazione é leggermente maggiore del numero delle opposte even- 
tualita. Negli embrioni, in cui il nucleo dell’uovo non 6 in copulazione, 
la situazione ¢ apparentemente pii simile a quella delle uova non 
fecondate. La buona concidenza di fase fra nucleo zigotico e nucleo 
polare di copulazione, dimostra ancora che il primo funziona, dal punto 
di vista mitotico, come un sistema assolutamente armonico. 


V. Le divisioni nel blastoderma. 

Lo studio della divisioni nel blastoderma ha fondamentale impor- 
tanza per la risoluzione dei problemi posti nella premessa: se infatti, 
come appare possibile (se non dimostrato) dallo studio dei primissimi 
stadi di sviluppo, la copulazione pud avvenire dopo la 1° divisione di. 
segmentazione, sara soddisfatta la condizione essenziale affinché un 
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embrione si sviluppi con linee cellulari a diverso numero di cromosomi. 
In tal caso, lo studio delle divisioni del blastoderma, purché suffi- 
cientemente esteso, potrebbe rivelarne l’esistenza. Questa via di solu- 
zione, se é la pit dimostrativa, non é tuttavia la pit facile. La diffi- 
colta di cogliere il momento giusto in cui le mitosi sono pit abbondanti, 
la tendenza dei cromosomi a formare ammassi difficilmente risolvibili 
e lo stesso numero loro, elevato, sono tutti ostacoli ad un rapido rag- 
giungimento di risultati valutabili. Non considererd pertanto come 
definitivi quelli dei miei conteggi, che debbono essere estesi ad un 
materiale ancora pit vasto. 

Di 436 embrioni esaminati di varie culture e delle tre provenienze, 
solo 149 (circa il 34%) sono risultati utilizzabili. Mentre é raro trovare 
piastre schematicamente chiare che si prestino ad una determinazione 
assolutamente precisa del numero dei cromosomi, é relativamente pit 
facile stabilire, senza possibilité di errore, se una data piastra é triploide 
o tetraploide e cosi via; determinazione, questa, che é gia sufficiente 
per i nostri fini. 

Prescindendo per ora da pochi individui, in cui si trovano piastre 
con numero diverso di cromosomi, il risultato di queste determinazioni 
é riassunto nella Tabella I. 

Nelle deposizioni di tutte e tre le provenienze la maggior parte 
degli embrioni con mitosi analizzabili sono o puramente triploidi o 
puramente tetraploidi. In due individui (non compresi nella Tabella) 

-ho trovato soltanto piastre diploidi, ma il numero dei conteggi per 
individuo (2) é troppo piccolo per affermare che essi siano soltanto 
diploidi. La presenza di embrioni tetraploidi ¢ dovuta al fatto ,,daB 
bei diesen Kreuzungen einzelne Eier unbesamt bleiben oder doch die 
Befruchtung ausbleibt und die Entwicklung somit parthenogenetisch 
verlauft “ (Szmzr 1941). L’alto numero complessivo di embrioni 
tetraploidi é dovuto quasi esclusivamente all’apporto del materiale di 
Ramersberg 1949, nel quale, come si é gia detto, sfavorevoli circostanze 
d’ambiente, hanno innalzato oltremisura la percentuale delle uova non 
fecondate. Dobbiamo pertanto ritenere che, in condizioni normaili, il 
‘risultato sarebbe molto spostato a favore degli embrioni triploidi. 


Tabella I. Numero degli embrioni e numero delle piastre triploidi e tetraploidi. 











No. No. 
Gillen éanibeton! No, Dleptze diitintoell No. ead 
esaminati petemente analizzate puregente analizzete 
Ramersberg ...... 165 22 84 55 286 
' sapesestgiy Siegelman es 168 22 99 7 5 24 
Berimo. 2 ae 103 29 168 _— pa 
436 62 
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Maggiore interesse pud avere la discussione del reperto negativo 
circa l’assenza, nel materiale qui esaminato, di embrioni che posseggano 
luna accanto all’altra linee cellulari 3n e 4n (od anche 3n e 2n). Nessun 
caso incontrovertibilmente sicuro di tali mosaici é stato trovato, sibbene 
vari casi dubbi, sui quali non si pud fare molto affidamento. In un 
embrione, ad es., prevalentemente triploide, ho trovato una prome- 
tafase che mostrerebbe, minutamente analizzata, 120 cromosomi, ma, 
dato lo stadio, il dubbio di un errore é ancora permesso. 

In fondo, prescindendo percié da tali casi dubbi, un reperto nega- 
tivo é piuttosto atteso che sorprendente, tenendo presente il numero 
relativamente limitato degli embrioni utilizzabili. Si rifletta, infatti, 
che la frequenza della copulazione dei pronuclei prima della 1* divi- 
sione di segmentazione e, quindi, dello sviluppo triploide fin dal- 
linizio, é molto elevata, mentre rara é la eventualita di trovare embrioni 
che presentino molte mitosi leggibili. Che un gran numero di embrioni 
siano triploidi puri é quindi in ottimo accordo con quanto abbiamo 
osservato negli stadi precoci dello sviluppo, al riguardo del momento 
della copulazione. 

Oltre agli embrioni puramente triploidi o puramente tetraploidi, 
vi sono individui in cui coesistono piastre con vario numero. I pit 
numerosi (6 nelle deposizioni di Ramersberg, 1 in quelle di Laube) 
sono gli embrioni, del pari derivati da uova non fecondate, in cui si 
trovano piastre diploidi e tetraploidi. Dove é stato possibile contare | 
piu di una piastra dipioide si é costatato che esse sono spazialmente 
limitate ad una regione del blastoderma, pii o meno ristretta. E’ 
possibile che si tratti di individui in sviluppo partenogenetico, nei 
quali la regolazione del numero dei cromosomi non é ancora avvenuta 
completamente, ma nulla ci vieta di pensare che tale regolazione possa 
non verificarsi mai per talune regioni dell’embrione. 

In due individui, insieme a piastre diploidi e tetraploidi, se ne trovano 
alcune altamente poliploidi (nell’Embr. 841/1 +’ es., oltre che 8 volte 
2n e 2 volte 4n, conto 1 volta 160 circa, 2 vo_ie 180 circa). Non sono 
in grado di analizzare questo raro reperto, né di escludere che si tratti 
di nuclei discendenti del nucleo polare di copulazione. SEILER 1927 
ha pure osservato piastre altamente poliploidi durante lo sviluppo 
degli individui F, (180, 240 ed anche un numero maggiore): oggi egli 
é peraltro del parere (comunicazione personale) che si tratti di materiale 
discendente del nucleo polare di copulazione. 

Infine, benché un conteggio faccia in questo caso difetto, vi é da 
annoverare la possibilité che anche materiale aploide venga a far parte 
del blastoderma. SEILER 1927 osserva ,,noch zu Beginn des Blastoderm- 
stadiums normal aussehende Mitosen mit 30 Chromosomen“. Nel mio 
materiale non ho purtroppo trovato, all’inizio o durante la formazione 
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del blastoderma, piastre aploidi leggibili; bensi raramente (2 volte 
in embrioni prevalentemente tetraploidi, 1 volta in uno triploide) 
piccolissime figure mitotiche (fusi metafasici, anafasici o telofasi) che 
é difficile interpretare se non come materiale aploide in divisione. Queste 
mitosi si trovano alla periferia dell’embrione, fra le cellule che com., 
pongono il blastoderma ed hanno aspetto normale. Nella esistenza 
di cellule presumibilmente aploidi in questo stadio avremmo pertanto 
una conferma che taluni nuclei spermatici possono, sia pur raramente, 
dividersi e sopravvivere alla prima divisione di segmentazione. 
Durante la formazione del blastoderma ho osservato vari aspetti 
degenerativi del nucleo, mitosi anormali (tripolari_o multipolari), 
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Fig. 25. Piastre metafasiche di divisioni del blastoderma: 91, 92, 93 cromosomi. 
Ematoss. Ferr., x 3400 ca. 


frammentazione di cromosomi; aspetti, che solo in parte possono essere 
attribuiti a materiale cellulare discendente dal nucleo polare di copula- 
zione. 

I conteggi di piastre schematicamente chiare dimostrano che il 
numero dei cromosomi, tanto nelle piastre 2n che in quelle 3n e 4n, 
presenta piccole variazioni che gid furono segnalate e discusse dal 
Serer. I numeri sicuramente osservati sono i seguenti: 

Piastre 2n: 1 volta 61, 1 volta 62; 

Piastre 3n (fig. 25): 4 volte 91, 4 volte 92, 5 volte 93; 

Piastre 4n: 1 volta 122, 3 volte 123, 2 volte 124. 

I conteggi delle migliori piastre triploidi dimostrano pertanto che, 
nel materiale presente e almeno durante la formazione del blastoderma, 
gli embrioni sono effettivamente triploidi e non gid subtriploidi. 


Risultati. 
1. Nelle uova fecondate di femmine tetraploidi partenogenetiche 
di Solenobia triquetreila F. R., le divisioni di maturazione si svolgono, 
almeno nel presente materiale, in maniera del tutto simile a quella 
osservata nelle uova non fecondate. Del pari nessuna differenza con 
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le uova non fecondate si riscontra nei processi di formazione e nel 
destino del globulo polare e del nucleo polare di copulazione. 

2. Tutti gli spermi penetrati si trasformano, con ogni probabilita, in 
nuclei maschili: sono descritti gli aspetti successivi della trasformazione. 
> 3. Il pronucleo femminile, staccatosi dalla zona plasmatica polare 
e divenuto acromatico, non migra alla periferia come nella maggior 
parte delle uova non fecondate, ma si porta nell’interno dell’emisfero 
anteriore e qui si incontra, nella maggior parte dei casi, con il pro- 
nucleo maschile. 

4. Lo sviluppo dell’embrione avviene pertanto, in oltre il 90% dei 
casi almeno, a partire da un nucleo zigotico triploide, come dimostra 
il conteggio di alcune piastre di 1* segmeatazione. 

5. La 1° divisione del nucleo zigotico avviene pure neil’interno 
dell’uovo. Ne vengono descritti gli aspetti, rilevando l’assenza di 
gonomeria almeno dalla metafase avanzata in poi. 

6. Pur essendo presenti gli spermi, in un numero limitato di casi, 
il pronucleo femminile pud compiere la prima divisione senza previa 
anfimissi. Lo sviluppo dell’embrione, come il SEILER supponeva, pud 
pertanto iniziarsi anche col numero diploide. La prima divisione diploide 
avviene pure nell’interno. 

7. I nuclei spermatici soprannumerari iniziano una divisione for- 
mando piastre metafasiche normali, in cui il numero aploide varia 
da 30 a 31, essendo quest’ultimo numero assai pit: frequente. 

8. In seguito, nella grande maggioranza degli spermi, i centrosomi 
si allontanano molto dagli estremi del fuso, accompagnati da una 
piccola massa citoplasmatica; scompare ogni traccia del fuso e i cromo- 
somi vanno incontro ad un tentativo anafasico anormale con defor- 
mazione e frammentazione, oppure vengono approssimativamente 
ripartiti in due gruppi. Le formazioni cosi originatesi sono con ogni 
probabilité incapaci di ulteriore sviluppo. 

9. In pochi spermi non si ha allontanamento dei centrosomi, il fuso 
permane e la divisione appare in tutto normale. 

10. Nuclei spermatici possono copularsi fra loro a due, a tre od 
anche in pit. Tali formazioni, che si ha ragione di ritenere molto 
probabilmente incapaci di sopravvivere a lungo, danno origine ad 
ogni sorta di figure mitotiche multipolari e variamente poliploidi. 

11. Nell’incrocio 92 tetraploide-partenogenetica x g, non tutte le 
uova vengono fecondate. La percentuale di fecondazione é tuttavia 
elevata (almeno 80%) e nessuna differenza statisticamente significativa 
esiste da questo punto di vista fra il materiale di diversa provenienza. 

12. La polispermia é spesso alta. Nel grado di polispermia esistono 
differenze notevoli fra il materiale di diversa provenienza, di cui si 
discute il possibile significato. 

Chromosoma, Bd. 4. Lu 
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13. Nessuna differenza statisticamente significativa esiste, fra il 
materiale di diversa provenienza, al riguardo della percentuale dei casi 
in cui la copulazione dei pronuclei ¢ e 2 precede la prima divisione 
di segmentazione. La causa del diverso risultato nella F,, usufruendo 
di femmine tetraploidi-partenogenetiche di diverse razze locali, non 
puo risiedere in diversité da questo punto di vista. 

14. Vengono riportati i limiti di tempo entro i quali si compiono 
le varie fasi di maturazione, fecondazione e segmentazione e si rileva 
la coincidenza di fase fra i vari tipi nucleari almeno fino alla metafase 
della prima segmentazione compresa. 

15. Lo studio delle divisioni nel blastoderma dimostra che la maggior 
parte degli embrioni, in questo stadio, sono puramente triploidi. Altri 
embrioni, evidentemente provenienti da uova non fecondate, sono 
puramente tetraploidi, oppure presentano, insieme a piastre diploidi, 
piastre tetraploidi, od anche piastre diploidi, tetraploidi ed altamente 
poliploidi. 

16. Nelle divisioni del blastoderma, in accordo coi reperti del SEILER, 
si ha una variazione del numero dei cromosomi; nelle piastre diploidi, 
fra 61 e 62; nelle piastre triploidi, fra 91, 92 e 93; nelle piastre tetra- 
ploidi, fra 122, 123 e 124. 

17. Per il materiale qui studiato, non si pud parlare di subtriploidia, 
almeno durante la formazione del blastoderma. 


Zusammenfassung. 

In der Kreuzung von tetraploid-parthenogenetischen ? von Solenobia 
triquetrella F.R. x 3 der bisexuellen Rasse wird ein hoher Prozentsatz 
der Eier (80% im untersuchten Material) besamt. Hiaufig dringen 
mehrere Spermien ein, die sich sehr wahrscheinlich alle in ¢ Vorkerne 
umwandeln. In den meisten Fallen wandert der 2 Vorkern des unbe- 
samten parthenogenetischen Eies an die Eiperipherie, bevor er die 
erste Furchungsteilung durchfiihrt. Der 9 Vorkern des besamten par- 
thenogenetischen Eies tut das nicht, sondern bleibt im Inneren. Hier 
erfolgt die Kopulation der ¢ und 2 Vorkerne und die erste Furchungs- 
teilung. In den meisten Fallen (mindestens 90% ) erfolgt die Kopulation 
der Vorkerne vor der ersten Furchungsteilung. Nur in wenigen Fallen 
kann die erste Furchungsteilung diploid erfolgen, ohne vorhergehende 
Kopulation. Die iiberzihligen Spermien versuchen eine selbstiandige 
Teilung durchzufiihren, indem sie eine normal aussehende Metaphase 
mit 3U oder 31 Chromosomen bilden. Die Mitose stockt in der Anaphase; 
nur selten wurden normale Anaphasen und Telophasen von Spermien 
beobachtet. Uberzahlige Spermien kénnen untereinander zu 2, 3 oder 
noch mehr kopulieren und polyploide, multipolare Mitosen bilden, die 
sehr wahrscheinlich einer weiteren Entwicklung nicht fahig sind. 
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Die meisten Embryonen sind im Blastodermstadium rein triploid. 
Andere Embryonen, zweifellos parthenogenetisch entstanden, waren 
rein tetraploid. Doch kénnen in solchen Embryonen neben 4n-Platten, 
als Ausnahmen, auch solche mit 2n vorhanden sein, gelegentlich auBer- 
dem noch hochpolyploide. Entsprechend der Tatsache, daB der einfache 
Satz der Chromosomen reiner Linien zwischen 30 und 31 variiert (SEI- 
LER), wiesen die triploiden Individuen 91, 92 und 93 Chromosomen auf. 
Von einer Subtriploidie der F,-Individuen kann, wenigstens bis zur 
Blastodermbildung, nicht die Rede sein. 
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A. Einleitung. 

Durch ‘eine méglichst genaue Darstellung der Meiose dreier Nemato- 
ceren, die derselben Familie (Phryneidae) angehoren, soll hier der Frage 
nach den Unterschieden zwischen der typischen und atypischen Meiose 
und ihrer Phylogenie nachgegangen werden. Ferner wird ein bisher 
wenig beachtetes Verhalten von Geschlechtschromosomen an diesen 
Formen studiert. Das Auftreten Uberzahliger gleichen Verhaltens in 
einem ausbalancierten Stamm gestattet Betrachtungen iiber ihre Ver- 
wanditschaft mit den Geschlechtschromosomen. 

Die atypische Meiose, die in erster Linie durch das Fehlen von 
Chiasmen gekennzeichnet ist, unterscheidet sich in ihrem Habitus von 
der typischen vor allem durch den Ausfall der postpachytinen AbstoBung 
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homologer Abschnitte (von der Region am Kinetochor abgesehen); 
gleichzeitig bleibt haufig die enge Paarung der Spalthalften in der 
Anaphase I und der spiten Interkinese bis zur Metaphase II erhalten. 
Es kénnte sich erweisen, daB der ‘atypische Verlauf nur eine Variante 
des typischen darstellt, vielleicht zustande gekommen durch die Wirkung 
nur weniger oder gar eines einzigen Faktors, durch den der Habitus 
der Meiose in mehreren oder allen Stadien verindert wird. Es schien 
anfangs, als ob zahlreiche Faktoren an der Entwicklung des abgewan- 
delten Verlaufes beteiligt seien und als ob sich eine Reduktionsreihe 
nachweisen lieBe, die mit der stammesgeschichtlichen Entwicklung 
zusammenfallt, und zwar mit den rudimentaren meiotischen Prophasen 
bei orthorhaphen Brachyceren beginnt und bei den Cyclorhaphen mit 
diffusen Prophasestadien endigt (BavER, 1931). Da sich bei einigen 
Nematoceren, naimlich bei Penthetria holosericea und Scatopse notata, 
atypische Meiosen nachweisen lieBen (WoLF, 1941), ware der Anfang 
dieser Reihe bei den Miicken zu suchen gewesen. Beim Studium ins- 
besondere der Vorbereitungsstadien der atypischen Meiose miiBte man, 
wenn diese monophyletisch entstanden wire, auf phylogenetische 
Zusammenhinge stoBen. Andererseits wiirde ihr Auftreten in ganz 
verschiedenen Verwandtschaftsgruppen fiir einen polyphyletischen 
Ursprung sprechen, im gleichen Sinne auch ein Nebeneinander-Vor- 
kommen beider Meiosetypen innerhalb einer Verwandtschaftsgruppe. 
Der letzte Fall liegt hier vor, so daB, im Gegensatz zu einer friiheren 
Veroffentlichung (Wo LF, 1941), mit dieser Arbeit begonnen wird, eine 
vergleichende Analyse der meiotischen Phinomene vom Standpunkt 
einer polyphyletischen Entwicklung vorzunehmen. 

Neben den systematischen Argumenten fiir die nahe Verwandtschaft 
der hier bearbeiteten Formen darf ein weiteres in dem identischen 
Verhalten ihrer Heterochromosomen erblickt werden. Allerdings zeigen 
altere Untersuchungen, daB ein solches auch bei fern stehenden Tieren 
(Kéfern) aufzutreten scheint. Die Heterochromosomen sind hier einem 
sehr speziellen Mechanismus unterworfen, der sie einer eigenartigen 
Kinese unterzieht. 

Bekanntlich steht die im allgemeinen auBerordentliche Mannig- 
faltigkeit im Bau und Verhalten der Heterochromosomen im groBen 
Gegensatz zu dem iiberall verhaltnismaBig einheitlichen Charakterbild 
der Autosomen. Die Eigentiimlichkeiten der Heterochromosomen treten 
ganz besonders in der Meiose hervor. Gerade hier verspricht ihr Studium 
Einblicke in die zelluliren Mechanismen. In der vorliegenden Arbeit 
wird insbesondere die Heterokinese der Geschlechtschromosomen der 
untersuchten Phryneiden in allen Einzelheiten analysiert. 


Herrn Prof. Dr. Hans BavER vom Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie in 
Wilhelmshaven bin ich zu héchstem Dank verpflichtet fiir Anregung, Kritik und 
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technische Hilfe. Aufrichtigen Dank méchte ich ferner Herrn Prof. Dr. Hans 
NACHTSHEIM aussprechen, der mir die Durchfiihrung der Arbeit erméglichte. Herrn 
Dr. Witt1 HeNNIG vom Deutschen Entomologischen Institut der Biologischen 
Zentralanstalt schulde ich Dank fiir einige systematische Aufschliisse. 


B. Material und Technik. 

Die zur Untersuchung gelangenden Phryneiden stammen aus Zuchten, 
die mir Herr Prof. Bavrr zur Verfiigung stellte und die auf Material 
zuriickgehen, das bei Hannover gesammelt wurde, ferner aus eigenen 
Zuchten, die aus in Berlin-Dahlem, im Erzgebirge und bei Buckow 
(6stlich Berlin) gefangenen Tieren gezogen wurden. Fiir eine méglichst 
detaillierte cytologische Untersuchung, die reichliches Material voraus- 
setzt, eignen sich die studierten Arten wegen ihrer leichten Ziichtbarkeit 
und verhaltnismaBig raschen Generationsfolge (bei Phryne etwa 4, 
bei Mycetobia etwa 6—8 Wochen unter optimalen Bedingungen) 
(LEercHE 1941). 


Zur Préparation wurden bei Phryne vorwiegend Larven herangezogen, da 
in ihnen alle Stadien der Spermatogenese vorgefunden werden. Bei Mycetobia 
dagegen eignen sich eher Puppen zur Untersuchung. Prapariert wurde teils 
in der Hamolymphe, teils in Normosal (einem Produkt des Sachsischen Serum- 
werkes Dresden A.-G.). Die rasch freigelegten Gonaden wurden in den meisten 
Fallen mit Alkohol-Eisessig 3:1 (A. E.) fixiert und, nach kurzer, etwa 1-miniitiger 
Einwirkung dieser Fliissigkeit, in Karminessigsiure gebracht. Nach durchschnitt- 
lich 30 min langer Farbung wurden die Gonaden 10—30 sec in 45%iger Essig- 
saure gewaschen und darauf gequetscht. Nach etwa 12—24stiindigem Aufenthalt 
in 96%igem Alkohol wurde in Euparal eingebettet. 

Einige Quetschpraparate wurden mit Bouin-Allen nachfixiert und nach FEULGEN 
oder HEmDENHAIN nachgefarbt. Zur Kontrolle der wahren Lageverhiltnisse der 
Chromosomen wurden bei Phryne Schnittpriparate herangezogen (Fixierung: 
Flemming; Einbettung iiber Methylbenzoat-Celloidin; Farbungen wie oben). 

Um konstant auftretende, aber in gewohnlichen, mit Karminessigsaure gefarbten 
Praparaten nur in giinstigen Fallen vollstandig sichtbar werdende feine chromatische 
Strukturen regelmaBig beobachtbar zu machen, ist bei einer Anzahl der angefer- 

' tigten Karminessigséure-Priparate die Farbung durch Eisenzusatz verstarkt 
worden. Dabei wurde folgendermaBen vorgegangen: Zwischen 2 langs aneinander- 
gelegten Eisennadeln wird ein Trépfchen Karminessigsiure gebracht und einige 

.Minuten daran belassen; die rote Karminessigsaure wird hierbei dunkelviolett. 
Die Karminessigsiure eines (20 min lang) frisch gefarbten Praparates wird fiir 
10—30 sec durch 45%ige Essigsiure ersetzt, diese dann wieder abgesaugt und 
das Trépfchen Karminessigsiure, das infolge der geschilderten Vorbehandlung 
dunkelviolett. geworden ist, an ihre Stelle gebracht. Innerhalb einiger (bis 10) 
Minuten wird das anfanglich rote Praparat violett bis schwarz; es wird nun 
erneut in 45%iger Essigsdure gewaschen und dann gequetscht. Bei zu langer 
Einwirkung der an Eisen gedunkelten Karminessigsiure wird das Praparat zahe 
und 148t sich nicht mehr quetschen. Die obige Methode fiihrt zu einer schwarz- 
violetten Ténung chromatischer Strukturen, die sich aus dem Plasma ungleich 

. Scharfer abheben, als in gewdhnlichen Karminessigsiure-Praparaten. Bei An- 
wendung der Phasenkontrasteinrichtung (ZeiB-Winkel, Géttingen) eriibrigt sie sich. 

Fir die Zeichnungen wurden der Apochromat 100mal von Leitz und das 

' Kompensationsokular 20mal von Zei8 benutzt. Die mittels Zeichenprisma bei 
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einer VergréBerung von 3350mal angefertigten Zeichnungen sind im Druck auf 4/, 

verkleinert worden (VergréBerung etwa 2700mal). Wenn die Chromosomea zur 

besseren Ubersicht in der Zeichnung auseinander- oder zusammengeriickt worden 

sind, ist das in der Erklarung der betreffenden Abbildungen mit den Zeichen 
-> bzw. —- < vermerkt. 


C. Spezieller Teil. 
I. Phryne fenestralis und P. cincta. 
a) Chromosomensatz. 


In GréBe, Gestalt und Verhalten gleichen die Chromosomen von 
Phryne fenestralis vollig denen von P.cincta, so daB sie gemein- 
sam behandelt werden kénnen. Der Chromosomensatz der diploiden 
Zelle setzt sich im 3 bei beiden Arten aus 3 Paaren von Autosomen 
und 1 Geschlechtschromosomenpaar zusammen: 2n = 6A+X-+Y 
(Abb. la—c, n). ; 

Der Gestalt nach sind 2 Paare der Autosomen V-, das dritte ist 
J-formig. Die V-férmigen sind beide schwach ungleichschenklig 
(Schenkelverhaltnis etwa 1:1,2) und in ihrer GréBe em wenig ver- 
schieden; sie sind in allen Stadien gerade noch unterscheidbar. Das 
J-formige Autosom ist so stark ungleichschenklig, daB der kurze Schenkel 
dem langen knopfférmig ansitzt, der mehr als 4mal so lang ist wie jener. 
Das Geschlechtschromosomenpaar besteht im ¢ aus einem kurzen, 
stibchenférmig erscheinenden, wahrscheinlich stark ungleichschenk- 
ligen X und einem kleinen, punktférmigen Y. Das X erscheint etwa 
halb so lang, wie das J-férmige Autosom, wahrend das Y nach seiner 
Teilung gerade an der Sichtbarkeitsgrenze liegt und bei schwacher 
Farbung unerkennbar sein kann. In Mitosen erscheint das X ahnlich 
ungleichschenklig wie das J-férmige Autosom, indem es durch eine 
Einsehniirung in 2 Abschnitte vom ungefaihren Langenverhiltnis 1:3 
geteilt wird (Abb. 10). Oogonien enthalten zwei X (Abb. 2e). 

In Kulturen von Tieren aus dem Erzgebirge traten zahlreiche 
Individuen auf, die mehr als nur zwei kleine Chromosomen enthielten. 
Die Uberzihligen waren oft von anderer GréBe, manchmal auch anderer 
Gestalt, stets waren sie kleiner als das X und oft gréBer als das Y, 
meistens aber annahernd so klein wie dieses. Ahnliche, jedoch weit- 
gehend konstante Verhaltnisse wurden bei einer brandenburgischen 
Form gefunden, die 2 Uberzahlige enthielt. 

Die absolute GréfBe der Chromosomen ist verhaltnismaBig gering, 
die GréBenunterschiede zwischen ihnen sind dagegen betrichtlich. Die 
Tochterhalften des Y (besonders bei Rassen mit sehr kleinem Y, siehe 
Abb. 1c) kénnen so klein sein, daB sie optisch nicht auflésbar sind; das 
gréBte Autosom erreicht in der Metaphase die durchschnittliche Lange 
von 4,6. Die absoluten und relativen Lingenverhiltnisse der langen 
(Index:1) und kurzen (Index:k) Schenkel der von Bauer (1946) in 
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der GréBenfolge mit II, III und IV bezeichneten Autosomen und der 
Geschlechtschromosomen (I, und I,) (s. auch Abb. 1b) gehen aus der 
Tabelle 1 hervor. Die angegebenen GréBen gelten fiir die Chromosomen 
der Hannoverschen Stémme von P. fenestralis (Abb. 1b). Eine erz- 
gebirgische Rasse unterscheidet sich von ihr durch ein doppelt so 





Abb. la—o. Phryne fenestralis. a—c, f—o Spermatogonien; d, e groBe Ruhekerne inter- 
stitieller Zellen des Hodens. a Form mit groBem Y (Erzgebirge); b, d—o Form mit kleinem 
Y (Hannover); c Form mit sehr kleinem Y (Berlin); f—m friiheste bis spaiteste Prophase; 





a—c, n Metaphase; o friihe Anaphase; g—m Trennung der H 1 nach ext 
somatischer Paarung (Verkiebungsfaden aus Matrix bei k und 1). Karmin-Essigséiure (KES). 
Bei o <-—. 


groBes Y (etwa 0,5) und ein etwas kleineres X (etwa 1,2), so daB 
das GréBenverhiltnis I, zu I, ungefihr 1:2,5 betrigt (Abb. la). Eine 
Berliner Form weist dagegen ein noch kleineres Y auf, dessen Durch- 
messer in unmittelbarer Nahe der Sichtbarkeitsgrenze liegt (Abb. 1c). 
Die GréBenangaben fiir die kleinen Chromosomen k6énnen nicht genau 
sein, und zwar infolge gewisser Unterschiede im Kontraktions-, 
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Tabelle 1. A. Absolute GréBe der Chromosomen bzw. ihrer Schenkel in wu. 
Ik ly th Ik Ih I, IV; IV 
14 0,25 2,5 2,1 1,9 16 2,2 0,5 


B. Léngenverhiltnisse der Chromosomen und ihrer Schenkel. 


TI, : I = 1:1,2 II: = 1:1,3 
IV:Il =1:1,7 
Il, : I = 1:1,2 I, :IV = 1:2 
IV: III:II = 1:2:2,6:3,3 
IVy, : IV, = 1:4,4 Iy: 2 IV: III: II = 1:6:12:16:20 


Schrumpfungs- oder Farbungsgrad, die bei sehr kleinen Chromosomen 
mehr ins Gewicht fallen als bei groBen. 


b) Mitose. 

Die Ruhekerne der Spermatogonien gestatten infolge ihrer Kleinheit 
keine genauen Beobachtungen. Zur Beantwortung der Frage nach dem 
Vorkommen heterochromatischer Chromosomenabschnitte und eines 
Nukleolus kann man jedoch die groBen Kerne der interstitiellen Zellen 
heranziehen, die ihren Sitz in den Spalten zwischen den einzeinen 
Cysten des Hodens haben. In den gréBten dieser in verschiedenen 
Volumenstufen auftretenden Zellen bildet das Chromatin 4 lockere, ,,aus- 
gefranste‘‘ Strange, die in Lange und Gestait den Haploidsatz wieder- 
geben (Abb. 1d, e). Sie stellen also die zweifellos polytén gewordenen 
3 Autosomenpaare und das unpaare X dar. Nahe am Ende des 
J-formigen Autosoms, und zwar in der Gegend des Kinetochorenortes, 
ist ein groBer Nukleolus angeheftet. Die Stellen der Spindelfaseransitze 
sind manchmal durch eine Einschniirung auffindbar, die aber dann meist 
sehr undeutlich hervortritt; ferner sind sie durch ein dunkelgefarbtes 
KG6rperchen gekennzeichnet, das sich in der Regel als zweiteilig erweist. 
Gelegentlich zeigen die beiden Partikel einen gréBeren Abstand von- 
einander; sie sind dann oft durch einen deutlichen Faden verbunden 
(groBes V in Abb. le). Offenbar stellt jedes Einzelpartikelchen proxi- 
malste, heterochromatische Abschnitte beiderseits des Spindelfaser- 
ansatzes der somatisch gepaarten polytaénen Chromosomen dar. Das 
Y ist hier nicht aufzufinden, es ist vielleicht einem der Chromosomen 
angelagert. 

Mit dem Eintritt der Spermatogonien in die Prophase teilt sich 
der chromatische Inhalt der Ruhekerne in 4 Schollen auf, die gréBen- 
maBig den 4 Chromosomen entsprechen. Der Nukleolus verschwindet. 
Am Ende dieses Schollenstadiums erscheint die X-Scholle starker 
gefarbt und verdichtet als die anderen (Abb. 1f). Erst in der mittleren 
Prophase haben die Schollen der Autosomen den gleichen Dichtegrad 
wie das X erreicht. Das X hat also einen von dem der Autosomen 
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verschiedenen Verdichtungszyklus. Wie Beobachtungen an den Speichel- 
driisenchromosomen zeigen, unterscheidet es sich auch hier von den 
Autosomen. Es ist dicker und weniger sauber in Querscheiben gegliedert, 
zeigt also eine Annaherung an die Verhialtnisse lockerer heterochro- 
matischer Regionen, wenn es auch sicher insofern euchromatisch ist, 
als in ihm Genmutationen bekannt sind (LeRcHE, 1941, Bavsr, 1946). 

Die Schollen verdichten sich schlieBlich zu je einem gewundenen 
Faden, der sich nach und nach streckt. Aus jedem Strang treten am 
Ende der spiten Prophase die noch leicht umeinander gewundenen 


Partner hervor. Wahrend in der Prometaphase die meisten Abschnitte. 


der Homologen bald deutliche AbstoBung zeigen, bleiben diese an einigen 
Stellen noch eine Zeitlang verbunden (Abb. 1 g—k). So entstehen Figuren, 
die mit einem Diplotin etwas Ahnlichkeit haben. Wenn sich die Partner 
schlieBlich an den Verklebungsstellen voneinander gelést haben, ver- 
bindet sie dort noch einige Zeit hindurch ein feiner Faden aus Ober- 
flichensubstanz (Abb. 1k). Es zeigt sich, daB die sich abstoBenden 
Partner in zwei Halften gespalten sind und daB gelegentlich eine Spalt- 
haifte des einen Partners noch mit einer des anderen verbunden ist, 
wahrend sich die Geschwisterhilfte bereits von ihm getrennt hat (J in 
Abb. 11). Diese AbstoBung stéBt anscheinend auf den Widerstand einer 
Substanz, die die Partner zeitweise gemeinsam umschlieBt (Chromosomen- 
hiillsubstanz, ,,Matrix‘‘). Manchmal rollen sich die Partner, an einem 
Ende beginnend, dergestalt voneinander ab, daB sie schlieBlich nur noch 
am Ende des anderen Schenkels miteinander verklebt sind. Wahrend 
V-Chromosomen sich in diesem Falle in der Metaphaseplatte schlieBlich 
ungepaart nebeneinanderlegen (III in Abb. la, m und II in Abb. In), 
behalten sie ihre parallele Lage im Gesamtverlauf bei, wenn sie wihrend 
des AbstoBungsprozesses an beiden Schenkeln durch chromatische 
Faden verklebt geblieben waren (Abb. 1k, b). An Oogonien konnte 
gelegentlich beobachtet werden, daB es (vielleicht bei etwas verzégerter 
Spindelbildung) bereits in der spaiten Metaphase zu einer neuerlichen 
AbstoBung zwischen den Geschwisterchromatiden der voneinander isoliert 
liegenden Chromosomen kommen kann (Abb. 2f). Das Beobachtungs- 
material reicht fiir eine SchluBfolgerung, daB der AbstoBungsprozeB 
vorzugsweise von den Chromosomenenden her einsetzt (groBes V in 
Abb. 2f), nicht aus. Chiasmen, wie sie durch Coopmr (1949) in den 
Mitosen von Drosophila beobachtet wurden, konnten bei Phryne nicht 
nachgewiesen werden. 

Vom Verhalten der Autosomen weicht das der Geschlechtschromo- 
somen ab. In Spermatogonien liegt das Y, sobald es tiberhaupt unter- 
scheidbar wird, oft weit abseits vom X (Abb. 1g, i) und nur selten mit 
ihm gepaart (Abb. 1h). Ob das Y im Ruhekern mit dem X gepaart 
ist und nur eine verfriihte AbstoBung erfolgt, ist nicht zu entscheiden. 
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In der Metaphase ist es aber vorwiegend dem X genihert gelegen 
(Abb. la—c). Dagegen sind in prophasischen Oogonien mit Sicherheit 
die zwei X-Chromosomen in gleicher Weise wie die Autosomen gepaart 
(Abb. 2a); sie lésen sich aber friiher als diese voneinander (Abb. 2b) 
und liegen gelegentlich sogar weit getrennt, wihrend die Autosomen 
noch gepaart sind (Abb. 2c—d). 

Mit dem Eintritt in die Metaphase kontrahieren und glatten sich die 
Chromosomen und ordnen sich in der fiir Dipteren typischen Weise 
in der Aquatorialplatte an (Abb. la—e, n; 2e). 
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Abb. 2a—f. Phryne fenestralis. Oogonien. a—d mittlere bis spite Prophase; 
e, f Metaphase (bei f abnorm weit fortgeschritten). KES. 


Im Verlauf der Anaphase scheinen die Tochterhalften des Y oft 
betraichtlich denen des X, und diese wiederum um ein weniges denen 
der Autosomen vorauszueilen (Abb. 10). Da nur wenige Anaphasen, 
und diese nur in Quetschpraparaten beobachtet wurden, kann aber die 
Moglichkeit, daB diese Lageverhiltnisse artefiziell herbeigefiihrt worden 
sind, nicht ausgeschlossen werden. Die T'elophase weist keine Besonder- 
heiten auf. 

c) Metose. 

Auf die wesentlichsten Merkmale der Meiose von Phryne, namlich 
das Fehlen von Chiasmen, ist bereits von Bavrr (1946) eingegangen 
worden. In seiner Arbeit ist der Bau der Tetraden in der Metaphase I 
kurz beschrieben. 

Die friihen Stadien der Promeiose gleichen dem bei manchen Dipteren 
als Zerstiiubungsphase beschriebenen Bild. Weder ein Leptotan noch 
ein typisches Pachytin lassen sich auffinden. Die jungen Spermato- 
cyten enthalten wie die friihprophasischen Spermatogonien 3—4 lockere 
Chromatinschollen, die sich nach ihrer relativen GréBe mit den 3 Auto- 
somenpaaren und dem X identifizieren lassen (Abb. 3a,b). Neben 
ihnen liegt der in Auflésung begriffene Nukleolus (in Abb. 3a ungefarbt). 











156 B. Ericu Wor: 


Man kann dieses Stadium wie das ihnen ahnliche der mitotischen Pro- 
phase als Schollenstadium bezeichnen. Die folgende Zeitspanne ist da- 
durch gekennzeichnet, daB Fiden auftreten, die sich fortschreitend 
verdichten (Abb. 3c—k), anfangs noch eng zusammengerollt sind und 
sich wahrend ihrer Herausdifferenzierung aus den Schollen strecken 
(Abb. 3b, c). Es kénnen hierbei seitliche Verklebungsfiden auftreten 
‘bb. 3c oben). Gelegentlich kann man die Paarigkeit der autosomalen 
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Abb. 3a—k. Phryne fenestralis. Spermatocyten I, friihe bis mittlere Promeiose. a Schollen- 

stadium; b Ubergang zur (c—k) Kontraktionsphase (erste Halfte; in d ein vermutlich 


als individuelle Variante auftretendes diplotanartiges Zwischerstadium). a—c,e—g KES; 
d, h—k Schnittpraparate, BA., Heidenhain. 


Faden an homologen Chromomeren in ihrem Verlaufe gut erkennen 
(Abb. 3f). Da sich in dieser Zeit an den Chromosomen als augen- 
falligster Vorgang derjenige ihrer Verdichtung abspielt, sei dieser Ent- 
wicklungsabschnitt als Kontraktionsphase bezeichnet. 


In sehr wenigen Praparaten allerdings sind Kerne beobachtet worden, deren 
Habitus einem Diplotain ahnelt (Abb. 3d, vgl. auch Abb. 13a, b). Die Homologen 
stoBen sich hier in ihrer gesamten Lange voneinander ab und bleiben nur an 
wenigen, meist 2 Stellen chiasmenartig miteinander verbunden. Sie gleichen aber 
dabei eher den durch Oberflichensubstanz stellenweise verklebten Partnern in 
der mitotischen Prophase als den durch Chiasmen gepaarten Homologen typischer 
Meiosen. Die Seltenheit, mit der dieses diplotanartige Stadium beobachtet worden 
ist, und der Mangel an Klarheit der friihpromeiotischen Bilder gestatten nicht, 
sein regelmaBiges Anftreten mit Sicherheit anzunehmen. Indessen ist eine Ver- 
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wechselung mit Spermatoge i ) ausgeschlossen, da Schnittpraparate 
herangezogen wurden, in denen ‘die Cysten mit Wachstumsstadien von solchen 
mit Spermatogonien unterschieden werden kénnen. Auch die Form der Zellen laBt 
erkennen, welches Stadium vorliegt: Wahrend die Umrisse der Spermatogonien 
wie der friihpromeiotischen Spermatocyten polyedrisch sind, werden sie bei letzt- 
genannten im Laufe der Differenzierung und Verdichtung der Chromosomen 
keulen- oder spindelférmig (Abb. 3d, f). Es mu8 angenommen werden, daB ent- 
weder die beobachtete AbstoBung, falls sie regelmaBig auftritt und dann als Di- 
plotan anzusehen ware, so frith stattfindet, daB sie infolge geringer Verdichtung 
der Chromosomen gewéhnlich dem Auge verborgen bleibt, oder daB diese pro- 
meiotische AbstoBung nur gelegentlich als individuelle Variante auftritt und dann 
ein echtes Diplotan vortaéuscht. Abweichungen im Habitus auch der Prometa- und 
Metaphase I (s. S. 161) lassen die letztgenannte Annahme eher als zutreffend 
erscheinen. 

Nach Ablauf der ersten Halfte der Kontraktionsphase ist die Kern- 
membran verschwunden. An den Bivalenten treten die Kinetochoren- 
orte meist deutlich durch eine zarte Einschniirung hervor (Abb. 3i, k). 
Reicht der Verdichtungsgrad aus, auch das Y sichtbar werden zu lassen, 
findet man es, mit dem X nicht gepaart, meist irgendeinem der Auto- 
somen ziemlich dicht anliegend (Abb. 3i, k). Bei einer erzgebirgischen 
Form mit groBem Y machen Bilder wie Abb. 3e (vgl. auch Abb. 13a) 
wahrscheinlich, daB in den frithesten Stadien der Promeiose eine Ver- 
einigung zwischen X und Y stattfindet, die bald wieder aufgegeben wird. 

Ein Proze8, der anscheinend von den Kinetochoren ausgeht, zeigt 
einen Fortschritt der Entwicklung an. Es kommt in der zweiten 
Halfte der Kontraktionsphase zu einer streng lokalisierten Trennung 
der Homologen in der Region der Kinetochoren (Abb. 4a—d), die sich 
anfangs nur als zarte Auflichtung im Verlauf der Faden bemerkbar 
macht (Abb. 4a). Wahrend dieses Vorganges, und zwar noch ehe ein 
transversal gerichteter Zug verantwortlich gemacht werden kann, 
erscheinen die Homologen im unmittelbaren Bereich der Kinetochoren 
stark verschmilert (Abb. 4a—d). Spiiter nehmen die von der AbstoBung 
erfaBten proximalen Abschnitte wieder an Dicke zu und schlieBen dann 
anscheinend gréBere Chromosomenbezirke ein (Abb. 4e—g). Im Laufe 
dieser Erscheinungen kommt es im Normalfalle jedoch nie zu einer 
AbstoBung zwischen lingeren Chromosomenabschnitten oder ganzen 
Schenkeln. Eine Ausnahme macht nur der kurze Schenkel des Chromo- 
soms IV (Abb. 4c—g). Bemerkenswerterweise zeigen die Homologen 
an diesem kurzen Schenkel eine ausgesprochene AbstoBung bereits ehe 
die der Kinetochorenregion auf sie iibergegriffen hat (Abb. 4b—d). 
Wie sich aus Schnittpriparaten mit Sicherheit schlieBen laBt, erfolgt die 
AbstoBung in der Kinetochorenregion in zufallig gelegenen Ebenen, 
die mit einer etwa vermuteten Spindelachse in keinerlei Beziehung 
stehen (Abb. 4g). Der Reduktionsspalt tritt wihrend des geschilderten 
Stadiums immer deutlicher hervor. 
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AuBer fortschreitender Kontraktion und einer charakteristischen 
AbstoBung in der Kinetochorenregion sind in den beschriebenen Stadien 
keine Erscheinungen feststellbar, die dazu berechtigten, die betreffenden 
Zeitabschnitte als Diplotin oder Diakinese zu bezeichnen. 

Die Chromosomen haben einen Entwicklungszustand erreicht, aus 
welchem sie unmittelbar in die Prometaphase eintreten. Diese wird 
durch 2 Prozesse eingeleitet, die mit der Bildung der Spindel zusammen- 
zuhangen scheinen. Beide Prozesse verursachen Bewegungsvorginge, 
wobei der eine die Chromosomen als Ganze erfaBt, der andere lediglich 
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Abb. 4a—g. Phryne fenestralis. Spermatocyten I, zweite Halfte der Kontraktionsphase 

(proximale AbstoBung der Homologen); in d bereits einsetzende Prometaphase (Anord- 

nung der Chromosomen langs der Spindelachse). a—f KES; g Schnittpraparat, BA.; 
Heidenhain. Bei a <—. 


ihre Kinetochoren. Zeitliche Uberschneidung der beiden Erscheinungen 
verursacht eine nicht unbetrichtliche Variation des Bildes der friihen 
Prometaphase. 

Als Ganze zeigen die Chromosomen die Tendenz; sich im Bereich der 
Achse der sich bildenden Spindel anzuordnen (Abb. 4d; 5a, b, e). X und 
Y machen diesen ProzeB weniger regelmaiBig mit oder hinken nach, 
denn sie werden nicht selten in zufalliger Lage auBerhalb des Bereiches 
der Spindelachse gefunden (X in Abb. 5a, e). 

Die den zweiten ProzeB herbeifiihrenden Krafte bewirken eine 
Orientierung der Kinetochoren in Richtung der entgegengesetzten 
Spindelpole. Hierbei wird der durch autonome AbstoBung erreichte 
Abstand zwischen den Kinetochoren durch eine Zugkraft etwas ver- 
gréBert, und die proximalen Abschnitte werden aufs neue gedehnt. 
Der sich hier abspielende Vorgang darf mit der Erscheinung, die 
HuGuEs-ScHRaDER (1943) bei Mantiden als ,,premetaphase stretch‘ 
beschrieben hat, identifiziert werden. Winzige Abschnitte unmittelbar 
beiderseits der Kinetochoren — sie werden hier als Proximalabschnitte 
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bezeichnet — scheinen jedoch der Dehnung Widerstand zu leisten und 
bleiben oft bis zur Metaphase verdichtet. In der Regel treten sie als 


ipotsteae mee 
pore 


. ee € F 


Abb. 5a—h. Phryne fenestralis. Spermatucyten I, a—e friihe; f mittlere; g,h spate 
Prometaphase in Seitenansicht. Bei a, b, e,Anordnung der Chromosomen annéhernd lings 
der Spindelachse. Einsetzen des Streckungsprozesses bei c,d. KES. 


einheitliche kugelige Verdickung hervor (Abb. 5c unten, h links); bei 
gut fixierten Zellen erweist sich diese aber als zweiteilig, laBt also die 
primare Einschniirung erkennen (groBes Bivalent in Abb. 5a, b, d). 
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Es hat den Anschein als wiirde anfanglich nur eines der homologen 
'Kinetochoren jedes Bivalentes von dem Zug auf einen Pol hin ergriffen, 
weil nicht selten beobachtet werden kann, da zuniachst proximale 
Bezirke nur eines Partners stark gedehnt sind (in Abb. 5c und d am 
deutlichsten beim J). Dieser Zug in Richtung auf den einen Pol wird 
alsbald durch einen Zug des Spindelansatzes des anderen Partners zum 
entgegengesetzten Pol kompensiert. Die Bivalente geraten also bei 
diesem Vorgang, von einer Drehung abgesehen, die ihre beiden Spindel- 
ansitze in Parallele zum Spindelfaserverlauf bringt, kaum aus ihrer 
Lage. Die Schenkel der Bivalente werden bei den Wendungen oft 
stark gekriimmt und verbogen (Abb. 5c, II in 5f); nach AbschluB der 
Orientierung in der Spindel stellen sie sich aber mehr oder weniger 
senkrecht zur Spindelachse ein, verkiirzen sich und gewinnen ein 
gestrafftes Aussehen (Abb. 5e, f). Sie bleiben, von den kurzen, offenbar 
passiv getrennten proximalen Abschnitten abgesehen, nach wie vor 
lateral assoziiert. 

Gleichzeitig mit der Streckung treten zarte chromosomale Fasern 
auf, die die Kinetochoren mit dem zugeordneten Pol verbinden (Abb. 5c, 
e, f) und sich farberisch von den Chromosomen nicht unterscheiden. 
Auch von jedem der Geschlechtschromosomen aus zieht sich, anfangs 
scheinbar erst zu einem der Pole (und zwar ebenso oft zu dem naher 
wie dem entfernter liegenden) hin, eine zarte chromosomale Faser. 
Spater kénnen deutlich in Richtung auf beide Pole verlaufende Fasern 
- festgestellt werden (Abb. 5f). Ein Vergleich der Farbungsgrade zeigt, 
daB das X je nach seiner Lage zur optischen Achse entweder ebenso 
dunkel getént ist wie die Autosomen (némlich wenn die 2 Chromatiden, 
aus denen es besteht, in Blickrichtung untereinanderliegen) oder heller 
als diese, wenn (wie z. B. in den Abb. 5e und f) seine Chromatiden 
nebeneinanderliegen und der Aquationsspalt sichtbar ist. 

Nach AbschluB der beiden geschilderten Prozesse verbreitert sich 
die Spindel, und die Bivalente entfernen sich mehr oder weniger weit 
von der Spindelachse (Abb. 5f). Diesem Stadium mit zufallig verteilten, 
dabei parallel zur Spindelachse orientierten Chromosomen in der Pro- 
metaphase begegnet man auBergewohnlich haufig, was fiir seine lange 
Dauer spricht (Abb. 5f; vgl. auch 1e, f). 

Im Endstadium der Prometaphase werden die Chromosomen achsen- 
parallel zur Aquatorialplatte hinbewegt, ohne ihre Orientierung und 
ihre Gestalt zu verindern. Diese Bewegung geht anscheinend sehr 
langsam vor sich und wird zuerst von den Autosomen ausgefiihrt, denn 
wenn diese sich bereits in der Aquatorialplatte eingefunden haben, 
liegen X und Y in der itiberwiegenden Anzahl der Faille noch auBerhalb 
der Platte (Abb. 5g). SchlieBlich folgt das X (Abb. 5h) und etwas 
spaiter auch das Y. Es lassen sich Cysten finden, bei denen in fast allen 
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Zellen simtliche Chromosomen auBer dem Y bereits die typische meta- 
phasische Anordnung zeigen. Dieses spitprometaphasische Stadium kann 
beim ersten fliichtigen Studium zu der Annahme verleiten, es kénne 
zwischen X und Y eine Lagebeziehung vorliegen, wie sie bei anderen 
Organismen als Distanzkonjugation beschrieben worden ist. Es zeigt 
sich aber, daB hier der Prometaphase eine (wenn auch nicht so lange 
wie diese dauerrde) Metaphase I folgt, in der simtliche Chromosomen, 
auch das ¥, in der Aquatorialplatte liegen (Abb. 7a). Infolge der 
zufalligen Verteilung der Chromosomen in der Prometaphase kommt 
es nicht selten vor, daB eines der kleinen Chromosomen oder auch beide 
bereits aiquatorial gelegen sind, noch ehe die Autosomen die Platte 
gebildet haben (vgl. auch Abb. 13g). Ausgedehnte Beobachtungen 
bestatigten jedoch die oben geschilderte Reihenfolge der Chromosomen 
in ihrer Bewegung zur Aquatorialplatte. 

Die Kontraktion der Chromosomen erreicht in der Metaphase ihr 
Maximum. Die in engster Nachbarschaft der Kinetochoren liegenden 
Abschnitte der V-formigen Autosomen bleiben in der Regel trotz des 
Zuges kontrahiert und erscheinen, wie in der Prometaphase, oft noch 
als kleines, gelegentlich deutlich zweiteiliges Kiigelchen, wahrend 
unmnittelbar distalwarts anschlieBende kurze Abschnitte ziemlich gedehnt 
werden. Im J-férmigen Autosom treten die verdickten Stellen an den 
Kinetochoren nicht hervor. Anscheinend werden ihre Konturen infolge 
des aufgeklappten kurzen Armes nicht sichtbar. Von diesen proximalen 
Partien abgesehen, bleiben also simtliche Abschnitte der Homologen 
eng vereint, so da sich in der Metaphase I das charakteristische Bild 
der atypischen Meiose darbietet (vgl. auch Bauer, 1946). 


Was den Bau der kleinen Chromosomen in der Metaphaseplatte 
anbelangt, so tritt bei ihnen der Aquationsspalt in Seitenansichten 
meist deutlich hervor (Abb. 7b; vgl. auch 14c,d). Wahrend der Meta- 
und insbesondere zu Beginn der Anaphase werden ihre Spalthilften, 
aihnlich wie die Partner der Autosomen, am Spindelansatz auseinander- 
gezogen; die Spalthalften entfernen sich dadurch teilweise voneinander, 
ohne jedoch den Kontakt zu verlieren (Abb. 7d,e; vgl. auch 14f). 
X und Y nehmen manehmal Strichform an (Abb. 7c); in vielen Fallen 
14Bt sich an den aufgeklappten Enden eine kugelige Verdickung ent- 
decken, die sich mit der Struktur des kurzen Armes des Chromosoms IV 
vergleichen 148+ und die Vermutung stiitzt, daB die kleinen Chromo- 
somen einen subterminalen Spindelansatz besitzen (X in Abb. 7b). 

Unter den untersuchten Individuen traten bei Phryne fenestralis wie bei 
Phryne cincta gelegenilich, aber sehr selten, Tiere auf, in denen einige Spermato- 
cyten ein aberrantes prometa- und metaphasisches Paarungsverhalten der Homo- 


logen aufwiesen. Einmal waren diese in prometaphasischen Spermatocyten I bis 
auf eine terminale Assoziation an einem oder beiden Enden voneinander getrennt 
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(Abb. 6a, b); bei dem Bivalent IT in Abb. 6b (vgl. auch Abb. 14e) sind die Partner 
sehr weit voneinander getrennt und nur noch durch einen feinen Faden verbunden, 
der bei den noch gréBere Distanz aufweisenden Partnern des Paares IV, wenn 
iiberhaupt vorhanden, der Sichtbarkeit ganz entzogen ist. Dieses trifft auch fiir 
2Paare der in Abb. 6c ately cin sit Spermatocyten I aus einem Schnitt- 
praéparat zu. 

AuBerdem wurde in einem allerdings einzigen Falle eine 3polige Spindel 
beobachtet (Abb. 6d). Die Autosomen waren alle lediglich zwischen 2 Polen 





Abb. 6a, b. Phryne cincta. c,d Phryne fenestralis. Aberrante Spermatocyten I in Pro- 
meta- (a-——c) und Metaphase (d). a—c Terminal- anstatt Parallelpaarung; d dreipolige 
Spindel. AE., KES. 


orientiert; die Geschlechtschromosomen lieBen sich hier nicht genau feststellen. 
Offenbar lag eine auBergewoéhnlich vorzeitige Trennung zweier Tochtercentro- 
somen vor. 

In der Metaphase I wie auch II und zu Beginn der Anaphasen beider Reife- 
teilungen lassen sich in giinstigen Praparaten an den Zellpolen charakteristische 
Polschépfe beobachten, in deren Mittelpunkt die Centrosomen durch eine tiefere 
Ténung des Cytoplasmas angedeutet sind (Abb. 6d, 7a,h; vgl. auch Abb. 9g 
und 10f). 

Die ersten Anzeichen fiir das Einsetzen der Anaphase I bestehen 
bei den Autosomen in einer Zunahme des lichten Raumes zwischen 
den Partnern unter langsamem Lésen der bis dahin fest verbundenen 
Schenkel. Die anaphasische Trennung setzt an den proximalen Partien 
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ein und schreitet gleichmaBig fort (Abb. 7d—g). Bei der Verfolgung 
der ersten Anaphaseschritte lassen sich keinerlei Symptome (wie etwa 
verzégerte Lésung einzelner Schenkel, starker kontrahiert bleibende 
Endabschnitte usw.) auffinden, die etwa fiir das Vorhandensein ver- 
deckter Chiasmen sprechen kénnten. Mit dem Einsetzen der Anaphase 
verschwinden die kugeligen Verdickungen an den Spindelansitzen, und 
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Abb. 7a—i. Phryne fenestralis. SpermatocytenI. a—c Metaphase; d—g beginnende, 
h,i mittlere Anaphase in Seitenansicht. Y in h unsichtbar. In a,h cytoplasmatische 
Strukturen (Polschépfe). a—c,e KES; d,f—i AE., KES. Bei b,e,i<-—. 


die Schenkel laufen am proximalen Ende polwarts spitz aus (Abb. 7f, g). 
Bei den V-férmigen Chromosomen sind je zwei solcher Spitzen zu beob- 
achten, die anfangs eher leicht divergierend, statt parallel oder konver- 
gierend, verlaufen. Ferner tritt jetzt bei den Autosomen, an den 
Schenkelenden beginnend, der sekundire Spalt mehr oder weniger deut- 
lich hervor, und es zeigt sich, daB die Chromatiden an den Enden eine 
Zeitlang noch durch interzonale Fasern verbunden sind (Abb. 7g). Ehe 
diese im weiteren Verlauf der Anaphase unsichtbar werden, scheinen 
sie sich zu vereinigen, wenn die Schenkel der V-formigen Chromo- 
somen infolge des anaphasischen Zuges und des Widerstandes, den 
die Partner ihrer endgiiltigen Trennung anscheinend entgegensetzen, 
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zusammenklappen (Abb. 7i links). Die Schenkel zeigen hierbei die 
Tendenz, in den mittleren Partien einigen Abstand voneinander zu 
bewahren (Abb. 7i, 8b). 

Das Verhalten der Geschlechtschromosomen in der Anaphase I weicht 
von dem der Autosomen vor allem in 2 Punkten ab: erstens teilen sie 
sich aquationell; zweitens bleiben ihre Tochterhalften wahrend ihrer 
Polwartsbewegung durch einen zarten chromatischen Faden in der 
Aquatorialebene verbunden, wihrend zwischen den sich trennenden 
Partnern der Autosomen keinerlei sichtbare Verbindungsfaden erhalten 
bleiben (Abb. 8a—c). Anfangs ist die Geschwindigkeit der anaphasischen 
Bewegung bei allen Chromosomen ziemlich die gleiche (Abb. 7h, i). 
Auf halbem Wege jedoch bleiben die Geschlechtschromosomenhilften 
hinter den Autosomen, die ihre Wanderung an die Pole ungehindert 
fortsetzen, zuriick und verlangsamen ihre Bewegung (Abb. 8a—c). Im 
Laufe dieser zweiten Anaphasehilfte treten die chromosomalen Fasern 
der Heterochromosomen meist starker hervor, und insbesondere nehmen 
deren interzonale Fasern an Dicke zu. Da die Tochterhialften der 
kleinen Chromosomen gleichzeitig schmaler und linger werden und 
auf den aus chromosomalen und interzonalen Abschnitten bestehenden 
Fasern zwischen den Polen kaum noch als Verdickungen hervortreten, 
1aBt sich schlieBlich nicht mehr sagen, was als chromosomale und inter- 
zonale Fasern und was als Chromatiden anzusprechen ist (Abb. 8d, e; 
vgl. Abb. 14g, i). 

Es sei an dieser Stelle bemerkt, daB die Koppelbriicken, insbesondere 
die des Y, in gewodhnlichen Praparaten meist ganz oder wenigstens 
streckenweise bis unter die Sichtbarkeitsgrenze verschmilert sind 
(vgl. Abb. 14e, g—i) und daB die Strukturen nur in Eisen-Karminessig- 
siure-Praparaten einwandfrei und regelmaBig hervortreten. In der spiiten 
Anaphase ist die Koppelbriicke des Y-Chromosoms aber auch in solchen 
Praparaten nicht mehr auffindbar. Ausnahmsweise werden Bilder wie 
Abb. 8c angetroffen, die vermuten lassen, daB es in der spaiten Ana- 
phase zu einer Verschmelzung der zwei Koppelbriicken kommt, doch 
geniigt das Material nicht, diesen Vorgang zu beweisen. Tatsache ist, 
daB in der spiten Anaphase und in der Telophase nur noch ein einziger 
Faden beobachtbar ist, der gewéhnlich dicker ist als alle zuvor in Er- 
scheinung getretenen interzonalen Fasern und der in der Regel glatt 
und ohne Unterbrechung von einer Tochterplatte zur anderen verlauft 
(Abb. 8h). Die interzonalen Fasern erweisen sich in Stadien, in denen 
sie dick genug sind, als feulgenpositiv — und soweit bei der Feinheit 
der Strukturen ein Urteil nidglich ist, auch die chromosomalen Fasern 
in der Nahe ihrer Ursprungsstelien an den Chromosomen. Nicht selten 
k6nnen im Verlaufe der Koppelbriicken, und zwar aquatorial, ein, haufiger 
zwei hintereinanderliegende Knétchen beobachtet werden (Abb. 8e, f), 
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Abb. 8a—k. Phryne fenestralis. SpermatocytenI bzw. II in mittlerer (a, b) bis spater 

(c—e) Anaphase I (a—e), Telophase I (f-—h) und Interkinese (i,k). Bei d und e die Y- 

Koppelbriicke unsichtbar, bei c ihre Verschmelzung mit der des X. a, c—e,i,k KES; 
b, h AE., KES; f, g Schnittpriparate, BA., Heidenhain. 


die sich gelegentlich auch in der friihen Anaphase zeigen (vgl. kleinstes 
Heterochromosom in Abb. 14f). Zwischen diesen Knétchen kann ein 
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groBerer Abstand entstehen, wobei jegliche Verbindung verschwunden 
zu sein scheint (Abb. 8g). 

In der Telophase (J) 1aBt sich der Verlauf der Endabschnitte der 
interzonalen Verbindung zwischen den sich auflockernden Autosomen 
nicht weiter verfolgen, da die Chromosomen in den Tochterkernen jetzt 
undeutlich und diffus werden (Abb. 8h). Die hernach entstehenden 
Ruhekernpaare mit der Koppelbriicke stellen lang-hantelfo6rmige Gebilde 
dar (Abb. 8i, k). 

Die langlichen Tochterkerne, nach der Anaphase anscheinend durch 
einen sich stark streckenden ,,Stemmké6rper‘‘ meist etwas aus ihrer 
urspriinglichen Richtung herausgedreht (Abb. 8h, k), sind zu Beginn und 
bleiben waihrend der Interkinese durch die glatt verlaufende Koppelbriicke 
der Heterochromosomen fest verbunden. In der Interkinese scheinen 
die Chromosomen weitgehend entspiralisiert zu werden, und es sind 
voriibergehend auch keine heterochromatischen Abschnitte nachweisbar. 
Typische Ruhekerne treten hier jedoch nicht auf; meist ist der Kern- 
inhalt ungleichmaBig verteilt und manchmal infolge artefizielier Ver- 
anderungen von Vakuolen durchsetzt (Abb. 8i, k). Die Kerne nehmen 
nach Ablauf der Interkinese, vielfach aber nicht immer klar erkennbar, 
einen unregelmaBig dreieckigen UmriB an, wobei 2 Spitzen anscheinend — 
die Achsenrichtung der 2. Teilungsspindel anzeigen und die. 3. Spitze 
in die Koppelbriicke ausliuft (Abb. 9c), die, wie die folgenden Stadien 
zeigen, bis in die Metaphase II hinein persistiert. .DaB die genannte 
Verbindung eine bemerkenswerte Festigkeit auszeichnet, geht aus der 
Tatsache hervor, da8 die interkinetischen und prometaphasischen 
Spermatocyten II auch in Quetschpraparaten selten anders als paar- 
weise auftreten. Die Koppelung der Geschwisterzellen vermag also dem 
Druck, dem die Zellen beim Quetschen der Priaparate ausgesetzt sind, 
standzuhalten (Abb. 8i; 9g). 

Mit dem Einsetzen der Prophase IJ tritt am Rande der verkoppelten 
Spermatocyten-Kerne wieder eine charakteristische Struktur in Form 
eines verdichteten dunklen Koérpers auf, und zwar an der Stelle, wo 
die Koppelbriicke die Kerne verliBt (Abb. 9a,b). Wie sich spater 
zeigt, stellt dieser vorzeitig hervortretende Korper die beiden ver- 
einigten heterochromatischen Geschlechtschromosomen dar. Wahrend 
dieses Verdichtungsprozesses verkiirzt sich die Koppelbriicke betrachtlich, 
ohne hierbei an Dicke zuzunehmen. Offenbar werden ihre Endabschnitte 
in die heterochromatischen Kérper einbezogen. Da diese noch fest im 
Verband der Kerne verankert sind, hat die Verkiirzung der Briicke 
zur Folge, daB die Kerne’ aufeinander zubewegt werden, so daB sie bald 
nahe benachbart liegen. Nicht selten bleiben sie bis in die Metaphase 
hinein in dieser engen Nachbarschaft (Abb. 9f, g; 10a). Wéahrend der 
mittleren Prophase wandern die heterochromatischen K6rper aus dem 
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Verband ihrer Kerne heraus und von den Enden der Briicke her auf- 
einander zu (Abb. 9c—e). Hierbei bleibt eine chromatische Verbindung 
mit den zuriickbleibenden Kernen, die die Masse der Autosomen ein- 
schlieBen, zunachst bestehen. Die Struktur der Koppelbriicke ahnelt 
jetzt etwa derjenigen der Einzelbriicken in der mittleren Anaphase I 
(vgl. Abb. 8a mit 9c). Indem gelegentlich Abschnitte der Briicke bis unter 





Abb. 9a—g. Phryne fenestralis. Geschwisterspermatocyten II in friiher (a, b), mittlerer 
(c—e) und spdter Prophase (f,g). In a und c—e Zellgrenzen fortgelassen in 'g cyto- 
plasmatische Strukturen mitgezeichnet (Polschépfe). g KES;-a—f AE., KES. 


die Grenze der Sichtbarkeit verschmilert sind, kann sie in manchen Pra- 
paraten streckenweise unterbrochen erscheinen (Abb. 9d links, e Mitte). 


Sobald die heterochromatischen K6rper lings der Briicke bis an 
den Rand der Zelle gewandert sind, beginnen sie sich in Richtung 
der sichtbar werdenden Spindelelemente zu verbreitern (Abb. 9f) und 
senden in gleicher Weise wie jetzt die Dyaden, eine zarte .chromo- 
somale Faser an jeden Pol. Wohl etwa gleichzeitig spalten sie sich 
in 2 Einzelkérper auf, nimlich, wie das GréBenverhialtnis unschwer 
erkennen lit, in X und Y, die jetzt eine ihre Reduktion vorbereitende 
Orientierung erfahren (Abb. 10). Die chromosomalen Fasern, die im 
Augenblick der Spaltung des Komplexes auftreten, verlaufen von jedem 
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Geschlechtschromosom, wie es gelegentlich mit geniigender Deutlich- 
keit sichtbar wird, zu. beiden Polen, wobei die Faser zum zugeord- 
neten Pol kurz nach der Spaltung gewdhnlich eindeutig dicker ist 
als die zum anderen, welche bald wieder verschwindet (Abb. 10d, e). 
Ferner kann festgestellt werden, daB die chromosomalen Fasern beider 
Geschlechtschromosomen in der Regel dicker sind als die der Auto- 
somen (Abb. 10d—f; 11b). Im Gegensatz zu den Spindelfasern, die 
am Rande der Zellen wie iiblich gebogen verlaufen, sind die chromo- 
somalen Fasern der Geschlechtschromosomen, von der ersten Zeit 
nach ihrer Bildung (Abb. 10d, X-Chromosomen) abgesehen, gerade ge- 
streckt (Abb. 10e,f). Da8& dieser Gegensatz im Faserverlauf nicht als 
Folge des Quetschens angesehen werden muB, zeigen Schnittpraparate 
(Abb. 11b). Es kann festgestellt werden, daB die chromosomalen 
Fasern in farberischer Hinsicht keine Unterschiede gegeniiber den 
Koppelbriicken zeigen. Sie treten auch, in feulgengefarbten Praparaten 
oft deutlich, zuweilen kraftiger als diese, hervor. In vielen Fallen, 
anscheinend kurz nach der Spaltung der Geschlechtschromosomen- 
komplexe, kann beobachtet werden, daB zwischen den sich trennenden 
Partnern eine zarte Faser bestehen bleibt, deren Verlauf lediglich durch 
die Lage der Partner bestimmt und von der Richtung der Spindel- 
strukturen unabhangig ist (Abb. 10b, c). 

Die Spaltung des Komplexes der Geschlechtschromosomen hat 
gleichlaufende Verandei angen an allen Briickenabschnitten zur Folge. 
Es kommt namlich, gelegentlich klar erkennbar, zu einer Spaltung zu- 
nachst einzelner und schlieBlich aller ihrer Abschnitte. (Die verschiedenen 
hierbei beobachteten Phasen, wie sie allem Anschein nach auftreten, 
sind schematisch in der Abb. 27 wiedergegeben.) Nach der Trennung 
der X- und Y-Komponenten nimmt die Koppelbriicke, die zu dieser 
Zeit vielfach noch deutlich von dem Autosomenkomplex der einen 
Spermatocyte zu dem der Schwesterzelle reicht, allerdings haufig einen 
zickzackartigen oder anderswie gewinkelten Verlauf (Abb. 10b, c). Die 
Trennung der Partner erfolgt anscheinend weder in Richtung des ur- 
spriinglichen Briickenverlaufes noch in direkter Richtung auf die Spindel- 
pole, wenn auch letztere Tendenz zu tiberwiegen scheint und sich in 
spiteren Stadien durchsetzt (Abb. 10f, 11b). In der Mehrzahl der beob- 
achteten Fille erfolgt die Trennung zwischen X und Y in der Weise, daB das 
X dem Autosomenkomplex zunichst néher bleibt als das Y (Abb. 10b—e). 
Zu Beginn des Spaltungsprozesses gelangen die Heterochromosomen also 
auf verschiedene Spindelfasermeridiane. Am Ende des Spaltungsvor- 
ganges werden die X- und Y-Komponenten der Koppelbriicke wieder ge- 
sondert, an einem Punkt in ihrer Mitte jedoch verkniipft bleibend, sichtbar 
(vgl. Abb. 11d, e mit Abb. 27, Stadium 6). Dickenunterschiede zwischen 
den X- und Y-Anteilen der Faserstrukturen sind jetzt. keine vorhanden. 
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Die Spaltung der Koppelbriicke in ihre Einzelkomponenten fihrt 
zu einem Fasersystem, in dem sich 4 Elemente unterscheiden lassen, 






Ni y e 
Abb. 10a—t. Phryne fenestralis. Gekoppelte Paare von Geschwist tocyten IT 
in spater Prometaphase im Augenblick oder kurz nach der Aufspaltung der Komplexe 
der Geschlecl Bei a—d zwischen X-Elementen und Aut 
eine chromatische Verbindung. Bei f die cytoplasmatischen Strukturen mitgezeichnet. 
Alles AE., KES. 


von denen jedoch selbst in giinstigen Fallen héchstens 3 gleichzeitig 
beobachtet worden sind (vgl. Abb. 29): (1) die chromosomalen Fasern 
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zwischen X bzw. Y und dem zugeordneten Pol, (2) die persistierenden 
interzonalen Fasern zwischen den Chromatiden, (3) die Verbindungs- 
fasern zwischen je einer Chromatide von X und Y in der Pro- und 
Metaphase IT, (4) die — eine Zeitlang erhaltenbleibenden — chroma- 
tischen Verbindungen zwischen Heterochromosomen und Komplex der 
Autosomen. Am deutlichsten zeigen sich die bereits beschriebenen 
chromosomalen Fasern (1) in den Spindeln. Seltener, in Eisenpripa- 
raten aber haufig und unverkennbar, treten die persistierenden inter- 
zonalen Fasern zwischen den Geschwisterhilften der Heterochromo- 
somen hervor. 

Problematisch erscheint die Frage, ob Fasern der 3. Art nach 
erfolgter Spaltung der Koppelbriicke auftreten. Sie sind in einigen 


Praparaten neben dem ,,Fadenkreuz‘‘ als auBerst zarte Struktur- 


zwischen X und Y beobachtet worden, aber die Entscheidung, ob 
sie mehr als nur den Abschnitt einer kontinuierlichen Spindelfaser 
darstellen, laBt sich nicht treffen. Kraftige Verbindungen zwischen 
den Partnern werden nur in denjenigen Stadien sichtbar, in denen die 
Spaltung der Koppelbriicke anscheinend noch nicht eingetreten ist 
(Abb. 10b, c). Hier miissen Partnerverbindungen vorerst als Teile 
der Koppelbriicke angesehen werden, deren Vorhandensein bis zur 
Metaphase II feststeht. Was schlieBlich die Verbindungen zwischen 
den kleinen Chromosomen und dem Komplex der Autosomen betrifft, 
so zeigen Beobachtungen an einer Rasse mit einem auBergewohnlich 
groBen Y, daB es auch zu einer Spaltung des Briickenabschnittes kommt, 
der den Komplex der Geschlechtschromosomen in der friihen Prophase IT 
mit der Masse der Autosomen verbindet (Abb. 15a und 28). Im Normal- 
fall 1a8t sich aber in Eisenpraparaten nur zwischen den X-Chromatiden 
und dem Autosomenkomplex eine Verbindung nachweisen (Abb. 10a—d). 
Diese Verbindung erscheint weniger scharf konturiert und dicker als 
die iibrigen Teile des Fasersystems. Sie macht eher den Eindruck 
eines diffusen Gebildes als den einer scharf begrenzten Faser. Bis 
auf die kreuzformig verkniipften interzonalen und die zu den Spindel- 
polen verlaufenden chromosomalen Fasern entziehen sich die rest- 
lichen Strukturen des Fasersystems nach Abschlu8 des Spaltungs- 
prozesses meist der Sichtbarkeit. Dieser Zustand kennzeichnet die 
Metaphase IT. 

Wahrend dieser Vorgainge gehen auch die Autosomen unter Verdich- 
tung und Ausglittung in den Metaphasezustand iiber. Einige Beob- 
achtungen erwecken den Anschein, als wiirden sie in der Prophase II 
ahnliche Verteilungs- und Orientierungsbewegungen durchmachen wie 
die Bivalente in der Prophase I, doch sind hier die Vorginge nicht 
genau analysierbar. Die chromosomalen Fasern die (anscheinend im 
Augenblick der Streckung) in der Spindel deutlich zwischen der noch 
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etwas verklumpten Masse der Autosomen und den Polen hervortreten, 
sind oft (artefiziell) zu einem einzigen Strang vereinigt (Abb. 9f), der 
aber mit dem Heranriicken der Metaphase in seine Einzelelemente auf- 


' gelést erscheint (Abb. 10e,f; 11b). Bereits vor Eintritt in die Meta- 


phase und wahrend ihrer ganzen Dauer scheint ein starker Zug die 
Geschwisterhalften der Autosomen in Richtung auf die beiden Pole zu 
strecken, so daB sie in der spiten Metaphase nur noch an den Enden 
ihrer Schenkel miteinander verbunden sind (Abb. 11b). Im Laufe der 
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Abb. lla—h. Phryne_ fenestralis. Spermatocyten II in Metaphase (a—f) und Anaphase 
(g, h). a, c Polansichten; b, d—h Seitenansichten. Bei a—c und f gekoppelte Geschwister- 
zellen; bei d und e einzelne Zellen mit den anhangenden Geschl der 
Geschwisterzelle (bei d—f Zellgrenzen fortgelassen). a—c, h Schnittpraparate; 
a Flemming, Feulgen; b, h BA., Heidenhain; c BA., Feulgen; d—g AE., KES. 





Metaphase trifft man die Spalthalften der Autosomen manchmal aber 
auch (voriibergehend oder infolge einer Variation?) eng aneinander- 
gelegt an (Abb. 10e). — Die Spindelachsen der Geschwister-Spermato- 
cyten stehen jetzt, wie es scheint, im Gegensatz zu ihrer Lage in der 
friihen Prophase, eher parallel als senkrecht zueinander, wie Seiten- 
ansichten in Schnittpriparaten erkennen lassen (Abb. 11b). 

Die Metaphase II ist ein charakteristisches Stadium, dem man 
infolge seiner langen Dauer sehr hiufig begegnet. Die Koppelung der 
Geschwisterzellen durch die Interzonalen sowie die exzentrische Lage. 
und Orientierung der geschwisterlichen Geschlechtschromosomen sind 
ihre besonderen Kennzeichen. In Schnittpraéparaten, in denen feine 
Strukturen infolge starker Schrumpfung gewoéhnlich unsichtbar zu 
werden pflegen, treten die Geschlechtschromosomen in der Mitte des 
Raumes zwischen den beiden Metaphaseplatten, also in verhiltnis- 
maBig groBer-Entfernung von den Autosomen, als ein Paar dicke und 
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ein Paar zarte Punkte hervor (Abb. lla—c). Da kleine Chromosomen 
im allgemeinen im Zentrum von Aquatorialplatten gefunden werden, und 
da hier ferner eine Art Koorientierung geschwisterlicher Elemente vor- 
liegt, war es die zu Beginn der vorliegenden Untersuchungen gemachte 
Beobachtung der geschilderten Lageverhialtnisse, welche zuerst den 
Verdacht erregten, daB hier persistierende interzonale Verbindungs- 
strukturen vorhanden sein miiBten, deren Nachweis nur eine Frage der 
Fixierung und der Farbetechnik sein diirfte. 

Besonders auffallig lieB sich das Phinomen der interzonalen Ge- 
schwisterzellen-Verkoppelung in Quetschpraparaten demonstrieren. 
' Werden normalerweise die Zellen durch den Druck beim Quetschen 
derart voneinandergerissen, daB sie mehr oder weniger isoliert und 
zufallig verteilt liegen, so bleiben die pro- und metaphasischen Spermato- 
cyten II bei Phryne vorwiegend paarweise verbunden. Ist der Druck 
jedoch so groB gewesen, daB die Geschwisterspermatocyten voneinander 
entfernt worden sind, so ist zu beobachten, daB in den meisten Fallen 
die Koppelbriicken standgehalten haben, die Geschlechtschromosomen 
der einen Zelle aber, unter Zerrung und ZerreiBen der chromosomalen 
Fasern teilweise oder ganz aus ihrer Spindel gerissen, der Schwester- 
zelle auBen ansitzen (Abb. 11f; vgl. auch Abb. 16d). Es finden sich 
daher nicht selten isolierte Metaphase-II-Spermatocyten, denen nicht 
nur die eigenen, sondern auch die Geschlechtschromosomen der ab- 
gerissenen Geschwisterzelle seitlich anhingen, und in gut gefarbten 
Praparaten kénnen dann zwischen den X- und Y-Paaren deutlich die 
kreuzformig verlaufenden Koppelbriicken erkannt werden (Abb. 114d, e). 
In der Nachbarschaft solcher Zellen ist dann haiufig die Geschwisterzelle 
zu finden, der die Geschlechtschromosomen fehlen. 

Besonders charakteristisch wird durch die Persistenz der inter- 
zonalen Fasern das Bild der Metaphase II in Quetschpréparaten von 
solchen Individuen beeinfluBt, die iiberzihlige Chromosomen aufweisen. 
Von ihnen wird weiter unten gesprochen. Hier sei schon erwahnt, da8 
sich diese Uberzahligen genau so verhalten wie X und Y und daB sie 
betrachtlich zur Verstaérkung der interzellularen Bindung zwischen den 
Geschwisterspermatocyten beitragen. Quetschpraparate von Individuen 
mit Uberzahligen sind aus diesem Grunde besonders zur Demonstration 
der Koppelbriicken geeignet. Alle Ubergiinge zwischen leichter und 
starker Zerrung und vdélligem HerausreiBen der kleinen Chromosomen 
aus der einen Zelle sind in solchen Praparaten fast mit Sicher- 
heit anzutreffen, vorausgesetzt, daB wirklich Metaphasen II vorliegen 
(Abb. 16a—d). In fast allen Fallen scheinen die Koppelbriicken simt- 
licher Heterochromosomen miteinander, und zwar in ihrer Mitte, irgend- 
wie verkniipft zu sein. Fast ausnahmslos ,,zielen‘ alle gezerrten Hetero- 
chromosomen-Elemente zweier Geschwisterzellen auf einen gemeinsamen 
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Punkt zwischen den Zellen. Aber nur selten findet man Fadenkreuze 
an diesem Punkt ein wenig verdickt (wie z.B. in Abb. lle). 

Eine nicht unbetrachtliche Anzahl von metaphasischen Spermato- 
cyten II zeigt allerdings keine Geschwisterkoppelung mehr, und mit 
dem Einsetzen der Anaphase IT ist diese ausnahmslos verschwunden. 
Die anaphasischen Spermatocyten II sind in Quetschpraparaten so gut 
wie alle einzeln gelegen und lassen alle Anzeichen einer Zerrung oder 
Deformation ihrer Geschlechtschromosomen, die auf das Anhalten der 
Koppelung schlieBen lassen kénnten, vermissen (Abb. 11g, h; vgl. auch 
17a—c). Aus einer statistischen Untersuchung an Quetschpraparaten, 
in denen zahlreiche Zellen sowohl in Meta- als auch Anaphase IT ent- 
halten waren, geht mit geniigender Klarheit hervor, daB die Lésung 
der interzonalen Verbindung zwischen den Chromatiden der Hetero- 
chromosomen wahrend der Metaphase II erfolgt (s. Tabelle 2). 


Tabelle 2. Verteilung von Spermatocyten II in Quetschpriparaten. 























Metaphase II Anaphase II 
Praparat Nr. paarweise isoliert paarweise isoliert 
angeordnet gelegen angeordnet gelegen 
48 6 0 12 
50 18 6 4 14 
67 8 0 2 21 
69 26 16 2 20 
70 32 4 0 20 
77 38 8 0 4 
83 110 6 4 12 
84 34 18 4 27 
183 12 10 0 3 
184 34 3 0 6 
187 12 10 0 30 
188 10 4 6 
362 87 20 175 
Summe aller Zellen in 
Meta- bzw. Ana- 
phaseTi ..... 449 195 
Verhiltnis ,,paarweise“ 
zu ,,isoliert“. . . . 1:0,24 1:8,75 








Es sind bei diesen Zahlungen unter paarweise angeordneten Zellen nur die- 
jenigen Zellen beriicksichtigt worden, die nicht nur benachbart liegen, sondern 
deren Geschlechtschromosomen in so eindeutiger Lagebeziehung stehen, daB 
interzonale Koppelung vermutet werden kann, falls diese nicht sogar durch 
sichtbare Briicken oder Zerrungen in zu erwartender Richtung erwiesen ist. (Von 
den einzeln gelegenen Zellen sind nur diejenigen beriicksichtigt, bei denen keine 
Spuren von Zerrungen oder Deformationen hindeuten, daB eine Koppelung vor- 
handen gewesen und durch den Quetschvorgang zerstért worden ist.) 


Das Verhiltnis 1:8,75 in der Anaphase II berechtigt zu der Schlu8- 
folgerung, da8 die Koppelung vor dem Einsetzen der anaphasischen 
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Bewegung gelést wird. Das Verhiltnis 1: 0,24 in der Metaphase II spricht 
weiterhin dafiir, daB zwar die meisten, aber anscheinend nicht mehr 
alle Zellen dieses Stadiums noch verkoppelt sind. 

Das Verhalten der Autosomen in der Anaphase II ist normal 
(Abb. 1lg, h). X und Y, die infolge der vorangegangenen Koppelungs- 


Abb. 12a—q. Phryne cincta mit itiberzihligen Heterochromosomen (a—i,n aus einer 
Wildpopulation vom Erzgebirge; m, o—q aus Parchenzuchten von Buckow). Metaphase- 
platten von Spermatogonien (a—k, q) und Oogonien (I—p); a—g und q mit einem Uber- 
zihligen (das in f, einer tetraploiden Ausnahmezelle, doppelt auftritt); 1—n mit zwei, 
h—k und p mit drei, o mit vier Uberzdhligen; a—c stammen aus ein und demselben 
Individuum, ebenso d und g; a—Il,n KES; m, o—q AE., KES. 


erscheinungen ganz am Spindelrand liegen, eilen den Autosomen in 
der zweiten Halfte der Anaphase II voraus (Abb. 11h). In der Ent- 
wicklung der Spermatidenkerne und der Spermien lassen sich infolge 
der Kleinheit der Chromosomen keine Besonderheiten feststellen. 


d) Uberzdhlige Heterochromosomen. 


Unter Pirchenzuchten von P.cincta aus dem Erzgebirge traten 
solche auf, deren Individuen sich durch eine schwankende Anzahl von 
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iiberzahligen Heterochromosomen auszeichneten. Neben den Geschlechts- 
chromosomen wurden in Mitosen bei ¢¢ ein weiteres, in anderen Fallen 
drei weitere kleine Chromosomen gefunden (Abb. 12a—e, g—k). Auch 
Tiere mit insgesamt 4 Heterochromosomen im ¢ traten schlieBlich in 
den Zuchten auf (Abb. 13b,c). In Mitosen von 99 wurden 4 oder 6 
kleine Chromosomen festgestellt, die paarweise von gleicher GréBe 





Abb. 13a—g. Phryne cincta (Erzgebirge). Spermatocyten I mit einem (g), zwei (a—c, e) 
und drei Uberzahligen (d, f). a—d Kontraktionsphase (a, b erste Halfte, diplotanartige 
Abweichung; c, d zweite Halfte); e—g Prometaphase. Alles KES. 


oder mindestens ebenso groB wie das Y und stets kleiner als das X. 
Die Abb. 12a—c stammen von ein und demselben Tier; in ihm ist ein 
Uberzahliges vorhanden, das gréBenmaBig zwischen X und Y steht, 
aber als abweichende Struktureigenschaft eine mediane Einschniirung 
aufweist. Die Spermatogonienplatten der Abb. 12h—k gehéren ver- 
schiedenen Tieren an, deren Uberzahlige sich von dem X- bzw. Y- 
Chromosom schwer oder garnicht unterscheiden lassen. In Abb. 12h und k 
besitzt ein Uberzihliges fast die GréBe des X, unter den kleineren sind 
geringfiigige GréBenunterschiede wahrnehmbar. In Abb. 12i sind 3 Uber- 
zihlige von Y-Gréfe neben X und Y vorhanden. In Oogonienplatten 
der erzgebirgischen Tiere mit Uberzihligen wurde beobachtet, daB die 
zwischen den beiden X hiaufig auftretende somatische Paarung in 
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gleicher Weise und Haufigkeit zwischen den kleinen Uberzahligen 
stattfindet (Abb. 121,n). Man kann daraus auf Homologie zwischen 
den Uberzihiigen schlieBen. Auch die Lageverhiltnisse in den Sperma- 
togonien lassen solche Homologie vermuten (Abb. 12h—k). In einer 
tetraploiden Spermatogonienplatte, die als zufallige Aberration in 
einem ¢ mit einem Uberzihligen aufgefunden wurde, liegt somatische 
Paarung bei den Y-Elementen vor (Abb. 12f). 
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Abb. 14a—i.' Phryne cincta (Erzgebirge). Spermatocyten I mit einem (a,e—g und 
wahrscheinlich i), zwei (h) und drei (b) Uberzahligen. Bei c und d Y fast so groB wie X. 
In e: Aberrantes Verhalten von II. a—f Metaphase I; g—i Anaphase I; Y bei i un- 
sic htbar, ebenso Teile interzonaler Fasern bei e, g—i. a—d,f KES; e, g—i AK., KES. 
Bei c><. 


Das Verhalten der iiberzahligen Chromosomen in den Reifeteilungen 
weicht in keiner seiner Einzelheiten von dem der Geschlechtschromo- 
somen ab. Sobald sie unterscheidbar werden, also zu Beginn der mitt- 
leren Promeiose, trifft man sie in der Regel ungepaart an. Sie wurden 
in Zellen, die sich in dem hinsichtlich seines regelmaéBigen Auftretens 
noch fragwiirdigen diplotinartigen Stadiums befanden, teils alle mit- 
einander vereinigt (Abb. 13a), teils zufallig verteilt gefunden (Abb. 13b). 
Die in spaiteren Stadien stets verstreute Anordnung behalten sie in der 
Prometaphase bei (Abb. 13c—f) ; ihre Einordnung in die Metaphaseplatte 
(Abb. 13g; 14a, b) und ihre Aquationsteilung unter Bildung persi- 
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stierender interzonaler Fasern erfolgen in gleicher Weise wie bei X und Y 
(Abb. 14f, h). In gewéhnlichen Karminessigsiure-Priparaten kénnen 
die Verhaltnisse unklar werden, indem Teile der Faserstrukturen unsicht- 
bar bleiben (Abb. 14e, g—i). 

Auf die Frage, ob die Persistenz der interzonalen Fasern bei einzelnen 
Uberzahligen aus strukturellen Griinden aufgehoben sein kann, gibt die 


ome, 


a a 
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Abb. 15a—d. Piaryne cincta (a,c,d, Erzgebirge, b Buckow). Zerrungsartefakte von 

Geschwisterspermatocyten II, die ein (b) bzw. drei (c, d) Uberzahlige enthalten; bei a Y 

fast so groB wie X. Gespaltene Koppelungsbriicken sichtbar bei a und b. a, b AE., KES; 
ec, d KES. 


Metaphase II Antwort. Es zeigt sich, daB hier so gut wie ausnahmslos alle 
kleinen Chromosomen, also Geschlechtschromosomen wie Uberzihlige, 
die hier kaum unterschieden werden kénnen, mit ihren Geschwisterhalften 
in der Schwesterzelle gekoppelt auftreten. Je nach ihrer Verteilung und 
dem Grad der stattgefundenen Zerrung liegen sich die kleinen Chromo- 
somen von Geschwisterzellen in Quetschpraparaten spiegelbildlich oder 
kreuzweise gegeniiber (Abb. 15b—d) oder sind mehr oder weniger weit 
aus dem Verband ihrer Zelle herausgerissen und in die Linge gezogen 
(Abb. 16b—c); in manchen Fallen sind die Heterochromosomen der 
einen Spermatocyte zum Teil (Abb. 16c) oder ganz (Abb. 16d) aus 
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ihrer Zelle gerissen worden und hangen in mehr oder weniger typischer 
Sternform dem Komplex der Schwesterzelle an, die sich nicht weit 
davon auffinden la8t. Die gezerrten Geschwisterhalften ,,zielen‘‘ so gut 
wie immer auf einen gemeinsamen Punkt zwischen den Geschwisterzellen, 
der durch keine besondere Struktur gekennzeichnet ist, sich gelegent- 
lich aber als Kreuzungspunkt der (wenn nicht artefiziell teilweise wieder 
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Abb.'16a—d. Phryne cincta (Erzgebirge). Zerrungsartefakte von Geschwisterspermato- 

cyten II mit einem (d) oder zwei bis drei (a—c) Uberzadhligen. Bei c und d sind die aus- 

einandergerissenen Geschwisterzellen in der Zeichnung zusammengeriickt. Bei a ein nicht 
gezerrtes Heterochromosom. KES. 


zusammengeriickten) Spaltabschnitte der Koppelbriicke auffinden laBt 
(Abb. 15b, d). Diese Tatsache spricht fiir eine Verkniipfung simtlicher 
interzonaler Fasern an einer Stelle ihres Verlaufs, so da eine Kon- 
figuration entsteht, die man’ mit einer Hundekoppel vergleichen kann. 
Gelegentlich, und zwar aur in einzelnen, d. h. nicht in derselben Cyste 
wiederkehrenden Fallen, hat es allerdings den Anschein, als wenn eines 
der kleinen Chromosomen von der Zerrung nicht betroffen sei (linke 
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Zelle in Abb. 15d und 16a). Die bisherigen Befunde reichen aber nicht 
aus zum Beweis dafiir, daB der Koppelungsmechanismus bei einzelnen 
Heterochromosomen zuweilen nicht funktioniert und diese dann vielleicht 
hinsichtlich ihrer Orientierung und Verteilung in der RT. II von den 
anderen unabhangig sind. 


Was die Verteilung der Geschlechtschromosomen und der Uber- 
zihligen in der Anaphase II anbelangt, so wurde beobachtet, daB die 
beiden Anteile der zu entgegengesetzten Polen gehenden Heterochromo- 
somen-Massen nicht oder nur wenigstméglich von dem 1:1-Verhaltnis 
abweichen. Das laBt auf Koorientierung identischer oder annahernd 
gleich groBer Heterochrommésomen schlieBen. Bezeichnet man groBe 


os 
ne % A. 
’ Ys ms * “4 
/ *, ie 
(f¢@ *, 4 a, 
vA * t a, » 


A 


k J @ / 4 ‘ } 
a oy Ne 


Abb. 17a—c. Phryne cinctu (a, c Erzgebirge, b Buckow). Spermatocyten II mit einem (a), 
zwei (b) und drei (c) Uberzahligen in Anaphase. a,c KES; b AE., KES. 


Heterochromosomen mit H, kleine mit h, so trennen sich in einem 
HHh-Tier nach bisherigen Befunden stets Hh von H, niemals HH 
von h (Abb. 17a); in einem HHhh-Tier gehen stets je Hh an jeden Pol 
(Abb. 17b); in Individuen mit 5 Heterochromosomen gehen stets drei 
zu dem einen, zwei zu dem anderen Pol (Abb. 17c). Ausnahmen von 
diesen Regeln sind in den Anaphasen II der daraufhin -untersuchten 
Tiere noch nicht gefunden worden. 

Nachdem die erzgebirgischen Stimme infolge ungliicklicher Um- 
stinde ausgestorben waren, fiihrte erneutes Suchen bei Buckow (nahe 
Berlin) zur Auffindung eines neuen Stammes von P. cincta mit Uber- 
zahligen. Fast konstant treten hier im 2 neben den 2 X-Chromosomen 
2 Elemente von der GréBe des Y der erzgebirgischen Rasse auf (Abb. 
12m), im ¢ neben dem X ein fast ebenso groBes, aber von diesem meist 
noch unterscheidbares Element und neben dem Y ein weiteres, von 
ihm nicht unterscheidbares Chromosom (Abbildung fehlt, es ist dafiir 
die Spermatogonienplatte eines ¢ des gleichen Stammes gezeigt, in 
dem ein Y verlorengegangen ist: Abb. 12q). Das X und das groBe 
Uberzihlige im ¢ scheinen homolog zu sein, da sie in Metaphasen in der 
Regel somatische Paarung zeigen und in den Kernen der Speicheldriisen 
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gemeinsam ein Element bilden, das dem aus den beiden X bestehenden 
im 9 weitgehend ahnelt. Das andere Uberzihlige ist vom Y nicht zu 
unterscheiden und wahrscheinlich mit diesem identisch, da es mit ihm 
in Metaphasen fast immer somatisch gepaart ist. 

Der Chromosomenbestand, der sich durch die Formeln AAXHhh 
fiir das ¢ und AAXXhh fiir das 9, vielleicht aber auch durch AAKHYY 
fir das 3 (wobei H als ein defizientes X aufgefaBt ist) und AAXXYY 
fir das 2 ausdriicken 14Bt, wurde im Laufe von 10 Generationen von 
den meisten Individuen innerhalb von Parchenkulturen beibehalten. 
Es traten jedoch ziemlich haiufig Tiere auf, die weniger (XKHh-3¢ und 
XXh- 29), andere, die mehr kleine Uberzahlige (XHhhh- und XHhhhh- 
$$, XXhhh- und XXhhhh-?9) aufwiesen (s. Abb. 120—q). Indivi- 
duen, in denen der Bestand auf die normalen Verhiltnisse herab- 
reguliert war, traten seltener auf als solche mit mehr als 4 Hetero- 
chromosomen. Hinzugekommene Uberzahlige waren in diesen Zuchten 
nach bisherigen Beobachtungen stets Elemente von etwa Y-GréBe. 
Die Ursache der Bildung Uberzahliger lie8 sich noch nicht feststellen. 
Die Staémme mit Uberzihligen zeichnen sich gegeniiber den normalen 
allgemein durch hoéhere Vitalitaét aus. 

Wie bei den erzgebirgischen Aberranten lieB sich auch bei den 
Individuen des Buckower Stammes kein Abweichen im Verhalten der 
Uberzahligen von dem der Geschlechtschromosomen, soweit diese hier 
identifizierbar sind, feststellen. Da sich der Stamm Buckow als kreuzbar 
mit dem normalen Stamm (Hannover) erwiesen hat, sollen Kreuzungen 
angesetzt werden, die vielleicht Auskunft dariiber geben, an welcher 
Stelle der Entwicklung es zur Stérung des Gleichgewichts kommt, die 
in einigen Individuen zur Vermehrung, in anderen zum Verlust von 
Uberzahligen fihrt. 

II. Mycetobia pallipes. 
a) Chromosomensaiz. 

Die Chromosomen des Satzes (2n g = 4A+X-+Y) sind von 
extrem verschiedener Gréfe und Gestalt. Wie Spermato- und Oogonien 
zeigen, treten ein V- und ein J-formiges Autosomenpaar auf, dazu im 
3 ein Geschlechtschromosomenpaar aus einem kurzen stibchenférmigen 
X und einem winzigen punktférmigen Y (Abb. 18a—d), im ¢ 2X-Chromo- 
somen (Abb. 18e,f). Die Schenkel des V-Chromosoms sind deutlich 
langenverschieden. Die langen und kurzen Schenkel der Autosomen 
werden hier mit V,; und V, bzw. J, und J, bezeichnet. 

Die absolute Lange der Chromosomen von Mycetobia ist wie bei 
Phryne gering. Die Geschlechtschromosomen sind sogar noch etwas 
kleiner als dort (Tabelle 3, A). Alle 4 Chromosomentypen, deren rela- 
tiven Laingen sich ungefihr mit dem Zahlenverhiltnis 1:5:15:25 aus- 
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driicken lassen, sind in einem idealen MaBe voneinander unterscheidbar. 
Messungen der relativen Langen der Chromosomen bzw. ihrer Schenkel 
fiihren allerdings je nach dem betreffenden Entwicklungsstadium, zu 
stark voneinander abweichenden Ergebnissen (Tabelle 3, B). So er- 
scheint der kurze Schenkel des J im Pachytién bis auf einen kleinen 
Knopf reduziert. Ferner ist der Liangenunterschied zwischen kurzem 
und langen Schenkel des V im Pachytin gréBer (1:1,6) als in der 
Metaphase (1:1,4). Die Ursache dieser Erscheinung kann vielleicht in 
einer Heterozyklie gesucht werden, die darin besteht, daB sich einzelne 
Abschnitte der Pachynemata rascher kontrahieren als die iibrigen. Hierfiir 
sprechen auch die Messungsergebnisse fiir das Verhaltnis V,:V, im 
Rarhtin und in der spaéten Kontraktionsphase. Im Pachytin ist der 
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Abb. 18a—f. bia is pallipes. a—d Spermatogonien; e,f Oogonien. Metaphase- 
platten. Terminale Verklebung autcsomaler Homologer beobachtbar in a—-e. AE., KES. 


lange Arm des V 1,6mal] so lang, in der spiten Kontraktionsphase 
2,0mal so lang wie der kurze. 

Die in der Tabelle angegebenen Langenverhilinisse zwischer 
Geschlechtschromosomen und Autosomen vermitteln allerdings keir 
genaues Bild von den GréBenverhiltnissen. So hat das V gegeniibe: 
dem X zwar die 5/,fache Linge, erscheint aber viel mehr als nw 
51/smal so groB wie das X, weil dieses weit schmiiler ist. 


Tabelle 3. A. Absolute Langen der Chromosomen bzw. ihrer Schenkel in p. 


























Vi VE Jy Jy x Y 
Metaphase (Mitose). ..| 27 | 20 | 24 | 0,35 | 085 | 02 
Pachytian ....... 19,8 12,6 20,7 —_ — _— 
Spate Kontraktionsphase . 6,8 3,3 7,1 _ — — 


B. Léngenverhdlinisse der Chromosomen beziehungsweise ihrer Schenkel. 


a) Metaphase (Mitose) : b) Pachytan: 
Vx: Vi = 1:1,4 Vx: Vi = 1:1,6 
JK:dj = 1:7 o:V =1:1,5 
J:V =1:1,7 
X:J =1:3,2 c) Spate Kontraktionsphase : 
Y :X =1:4,3 
X:J :V = 1:3,2:5,45 V_2 Vi = 1:2 
Y:X:J :V = 1:4,3:13,8:23,5 J:V =1:1,4 
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b) Mitose. 

Wie bei Phryne ist die Beobachtung der Spermatogonien-Ruhekerne 
schwierig, aber es liegen Anzeichen vor, die fiir ahnliche Verhaltnisse 
sprechen. Wie dort treten auch bei Mycetobia die Autosomenpaare in 
lockeren Scholien auf, an denen durch eine schwache Einschniirung 
und jeweils 2 Heterochromatinkérperchen die Spindelansatzstellen 
kenntlich sind. Das X prasentiert sich als entsprechend kleinere Masse, 
an der ein Heterochromatink6érperchen sitzt; das Y ist unauffindbar. 
Ei, Unterschied besteht in der Lokalisation des Nukleolusbildners. 
RegelmaBig findet sich der Nukleolus in der Kinetochorenregion des 
V anstatt wie bei Phryne an der des J. 

Die Vorgange in der Prophase gleichen denen von Phryne in allen 
Einzelheiten. Die Verklebung der Homologen durch Hiillsubstanz 
wirkt sich bis in die friihe Metaphase hinein aus, in der meist noch 
ein oder beide Autosomenpaare an einem Ende verbunden sind (Abb. 
18a—e). Im Laufe der Metaphase verschwinden aber auch die letzten 
Kontaktstellen (Abb. i8f). Die Geschlechtschromosomen werden zwar 
haufig somatisch gepaart angetroffen, ebenso hiaufig sind sie aber in 
der Platte durch ein oder zwei Autosomen getrennt (Abb. 18b—d, f). 
Anscheinend sind sie in allen Fallen wahrend der Prophase eng gepaart 
und werden hernach haufig durch das Dazwischentreten von Autosomen 
wahrend der Bildung der Aquatorialplatte auseinandergedringt. 

Ana- und Telophase der Mitose verlaufen wie bei Phryne. 


c) Meiose. 

Im Gegensatz zu Phryne und trotz der nahen Verwandtschaft mit 
dieser Form weist Mycetobia eine so gut wie typische Meiose auf. Wie 
bei den bisher untersuchten Nematoceren mit typischem Meioseverlauf 
ist auch hier kein Leptotin und kein sicheres Zygotaén nachweisbar. 

Das friiheste analysierte Stadium ist das Pachytéin, das dank der 
niedrigen Chromosomenzah] sehr iibersichtliche Verhaltnisse darbietet 
(Abb. 19a—c). Die Paarnatur der autosomalen Faden ist hinreichend 
erkennbar, wenngleich nur wenige Paare von Sammelchromomeren 
klar zum Vorschein kommen. In der Region ihrer Kinetochoren treten 
zwei heterochromatische Kérper hervor, die stiarker kontrahierte 
Proximalabschnitte darstellen. Der Liicke zwischen ihnen sitzt beim 
V der Nukleolus an. Gelegentlich lassen sich hier in dem Zwischenraum 
1 oder 2 feine Faden entdecken, die beide Heterochromatinkorper ver- 
binden und auf der Oberfliche des Nukleolus verlaufen (Abb. 19a, c). 
In gut fixierten Kernen ]4Bt sich die Paarnatur der heterochromatischen 
Proximalabschnitte klar erkennen (Abb. 19b). 

Am J-férmigen Autosom fallt auf, daB die heterochromatischen 
Abschnitte des Spindelansatzbereiches fast terminal gelegen sind, so 
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da8 der Eindruck entsteht, es lige kein J-, sondern ein stéibchenférmiges 
Chromosom vor (Abb. 19d—f). Die genaue Beobachtung verschieden 
fortgeschrittener Zustande des Pachytan zeigt, daB an dem Proximal- 
abschnitt des J eine regelmaBige Veranderung vor sich geht. Es lassen 
sich friihpachytane Zellen nachweisen, in denen der kurze Arm des 
J-Chromosvras als winziges, dem Doppelkérper des Proximalabschnittes 





Abb. 19a—f. Wycetobia pallipes. Spermatocyten I. Friihes (a) und’ zunehmend spateres 
Pachytin (b—f). Fortschreitende Entwicklung des 4 und des kurzen Armes vom 
J-Chromosom. AE., KE 


ansitzendes Fadenstiick zu erkennen ist (Abb. 19a). In Zellen mit 
bereits etwas verkiirzten Faden klaffen diese kurzen Enden weit aus- 
einander (Abb. 19b,c) und verleihen dem Proximalabschnitt des J- 
Chromosoms dadurch die Gestalt eines V mit waagerecht abgeknickten 
Spitzen. Mit dem Fortschreiten der Kontraktion stumpfen sich die 
Spitzen ab (Abb. 19d), verkiirzen sich und gehen vollends in die Masse 
der heterochromatischen Doppelkérperchen ein (Abb. 19e, f). 

Bei einem Stamm bildete das J regelmaBig eine ringférmige Schlinge am Ende 
(Abb. 19f). Eine Untersuchung, ob eine terminale Inversion die Ursache zu dieser 
Erscheinung bildet, konnte, da der Stamm verlorenging, nicht durchgefihrt 
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werden (eine Briicke mit Fragment in einer Anaphase I war in einem Falle 
beobachtet worden, s. Abb. 22h). 

Das X ist im Friihpachytan von etwa der gleichen Beschaffenheit wie 

der proximale Abschnitt des J-Chromosoms. Es stellt sich als verhiltnis- 
maBig kurzer, schmaler Faden dar, der im Laufe der Kontraktions- 
-erscheinungen meist an einer bestimmten Stelle eingeknickt ist und 
dabei die Form eines unsymmetrischen V erhalt (Abb. 19a—d). Mit 
zunehmender Kontraktion tritt submedian, anscheinend an der Knick- 
stelle, eine sekundare Einschniirung hervor (Abb. 19e), an der das 
Chromosom schlieBlich vollends zusammenklappt und zu einem kom- 
pakten K6rper wird (Abb. 19f). Die Kontraktion des X scheint also 
nicht ausschlieBlich durch Spiralisation zu erfolgen. 

Mit den beschriebenen Veranderungen ist das Ende des Pachytins 
erreicht. Der Nukleolus verschwindet nun, und die Faden kontrahieren 
sich rasch (Abb. 20a, b). Die Partner treten deutlicher in Erscheinung, 
und an den verdickten Abschnitten der Spindelansitze macht sich, 
vornehmlich beim V, bereits eine leichte AbstoBung bemerkbar. Vor 
allem dort tritt jetzt der Reduktionsspalt klar hervor, wahrend der 
transversale Spalt der primaren Einschniirung, der im Pachytin beim V 
so deutlich war, jetzt nur noch gelegentlich als leichte Querkerbe ange- 
deutet ist (Abb. 20c). Das X ist bereits so stark kondensiert, daB es 
eine ei- oder kugelf6rmige Gestalt angenommen hat. Dieses langere Zeit 
andauernde Stadium ist im wesentlichen durch fortschreitende Kon- 
traktion gekennzeichnet und kann, obwohl es nicht unmittelbar, sondern 
unter Zwischenschaltung eines kaum hervortretenden Diplotins in die 
Prometaphase iiberleitet, in Parallele zum Fall Phryne als Kontraktions- 
phase bezeichnet werden. In ihrem Verlaufe macht sich némlich eine 
leichte AbstoBung zwischen den Partnern bemerkbar, die bei den beiden 
Bivalenten derselben Zelle verschieden stark sein kann. Am deutlichsten 
ist sie in der Gegend der Kinetochoren, wihrend sie an einzelnen Punkten 
oder Abschnitten im Verlauf der Arme, besonders an den Enden, auf 
Widerstand st6Bt (V in Abb. 20c,d; J in 20e), wobei aber Chiasmen 
nicht hervortreten. Die PartnerabstoBung erfolgt bei jedem Bivalent 
in einer einzigen, zufallig gelegenen Ebene. Die AbstoBungserschei- 
nungen sind zu wenig ausgepragt und reichen schwerlich aus, diesen 
Zeitabschnitt als klares Diplotiin zu kennzeichnen. 

Erst mit dem Eintritt der Prometaphase kommt es .zur Ausbildung 
offener Konfigurationen mit Chiasmen. Die Bivalente werden plétzlich 
in entgegengesetzten Richtungen aufgeklappt und gestreckt. Die 
Homologen bleiben hierbei an zufallig gelegenen Punkten, offenbar dem 
Sitz von Chiasmen, ferner am Ende mindestens eines ihrer Schenkel 
in Zusammenhang (beim J ist das stets der lange, nie der kurze Schenkel). 
Stets bleiben die Enden solcher Schenkel vereinigt, die auch durch 
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eine interstitielle Verbindung der Homologen ausgezeichnet sind. Die 
Streckung der Autosomen kann asynchron verlaufen, wie die Abb. 20e 
und f erkennen lassen, wo das V bereits gestreckt ist, wihrend der ProzeB 
beim J noch nicht bzw. gerade erst eingesetzt hat; in Abb. 20g ist, 
umgekehrt, das J bereits gestreckt, wihrend beim V der Vorgang eben 
beginnt. Waren die AbstoBungsbewegungen der Partner in der spiten 
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Abb. 20a—1. Mycetobia pallipes. Spermatocyten I. a, b friihe, c, d spate Kontraktions- 
phase; e—l Prometaphase. Bei e—g einsetzende Streckung der Bivalente in der Spindel. 
s. 


Kontraktionsphase autonom und unorientiert, so handelt es sich bei 
der prometaphasischen Streckung der Bivalente um eine Bewegung, 
die mit der Spindelbildung zusammenhingt. 

Wenn der StreckungsprozeB gerade eingesetzt hat, ist noch nicht 
sogleich zu erkennen, ob auBer einer terminalen zugleich eine inter- 
stitielle Assoziation bestehen bleibt (J in Abb. 20e). Gelegentlich werden 
interstitielle Assoziationspunkte durch eine leichte Verbindungsstruktur 
zwischen den Homologen erkennbar (J in Abb. 20f). Verbleiben die 
Partner nur terminal assoziiert, dann sind daran beim J nur die langen 
Schenkel (Abb. 21f), beim V entweder beide (Abb. 20g, 21i) oder nur 
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einer der Schenkel beteiligt (Abb. 201, 21c). Interstitielle Assoziations- 
punkte treten erst dann klar hervor, wenn die homologen Kinetochoren 
ihren maximalen Abstand voneinander gewonnen haben. Da sich diese 
Punkte spiter, wenn in manchen Fallen die distalwarts gelegenén 
Abschnitte auseinanderklappen und typische Kreuzfiguren entstehen 
(z. B. in Abb. 21g), als Orte von Chiasmen erweisen, kénnen sie auch 
dann als solche angesehen werden, wenn die distalen Abschnitte noch nicht 
auseinandergeklappt sind (Abb. 21a, e, h, J in 22a). Das Anhalten der 
lateralen Assoziation distaler Abschnitte von wechselnder Lange tritt 
bei Mycetobia als verhaltnismaBig haufige Variation auf. Je Schenkel 
ist nie mehr als ein einziges Chiasma zu beobachten gewesen. Der kurze 
Schenkel des J zeigte niemals weder ein solches, noch eine terminale 
Assoziation. 

Im Verlauf der Streckung stellt sich ein augenfalliger Struktur- 
unterschied zwischen den Chromosomenabschnitten: ein, die zwischen 
Kinetochor und Chiasma liegen (sie werden hier als chiasmaproximale 
Abschnitte bezeichnet), und jenen, die distalwairts vom Chiasma gelegen 
sind (die chiasmadistalen Abschnitte). Die erstgenannten erfahren eine 
starke Dehnung, die offenbar auf den Zug zuriickgeht, der an den Kine- 
_tochoren angreift. Durch diese Dehnung wird der noch bis zur Metaphase 
fortschreitende KontraktionsprozeB voriibergehend unterbrochen und 
teilweise riickgangig gemacht (Vin Abb. 20e,f, h—k; J in Abb. 20g—i,]). 
Eine Ausnahme machen die unmittelbar dem Spindelansatz benach- 
barten Abschnitte (Proximalabschnitte), die dem Zug standzuhalten 
scheinen, da sie verdichtet bleiben. Wie bei Phryne, sind sie am V als 
dunkle K6rperchen beiderseits des Kinetochors von den gestreckten, 
distalwairts anschlieBenden Abschnitten, hier allerdings mit leichtem 
Ubergang, abgesetzt. 

In friihen Stadien der Streckung zeigen sich gelegentlich voriiber- 
gehende Asymmetrien, die eintreten, indem der dem einen Pol zu- 
gewandte Partner in seinem chiasmaproximalen Abschnitt zunachst 
starker gedehnt ist als der zum anderen Pol hin gestreckte des anderen 
Partners (J in Abb. 201). Im Gegensatz zu den chiasmaproximalen Ab- 
schnitten behalten die chiasmadistalen ihren Verdichtungsgrad nicht 
nur bei, sondern sie erhéhen ihn, wenn auch langsam fortschreitend. 
Wihrend des Streckungsprozesses drehen sich alle Abschnitte der Bi- 
-valente so, da sie in eine der Spindelachse parallele Ebene gelangen. 
Die AbstoBungsebene chiasmadistaler Abschnitte fallt mit der der 
chiasmaproximalen zusammen, nachdem sie anfanglich in verschiedenen 
Ebenen lagen. Diese Orientierung kann lange Zeit nach erfolgter 
Streckung erhalten bleiben (Abb. 20h, i). Erst in der spiten Prometa- 
oder in der Metaphase kommt es zu einer weiteren Drehung der chiasma- 
distalen Abschnitte um 90° und in manchen Fallen, vornehmlich beim 
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J, gleichzeitig zu ihrem Auseinanderklappen, was dann zur Bildung 
typischer Kreuzfiguren fihrt (J in Abb. 21g). Die fortschreitende 
Kontraktion und die Drehung der Endabschnitte in Verbindung mit 
dem haufigen Bestehenbleiben der terminalen Assoziation hat zur 
Folge, daB der aquatoriale Spalt der chiasmadistalen Abschnitte jetzt 
stark verengt erscheint (vgl. Abb. 20h, i mit 21h). Es wird dadurch 
| eine Verstarkung der lateralen Paarung vorgetéuscht, die, je nach 
dem Sitz des Chiasmas, verschieden lange distale Abschnitte parallel 
konjugiert halt. 
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Abb. 2la—i. MJycetobia pallipes. Spermatocyten I. a—h fortschreitende Prometaphase. 
Anordnung der Chromosomen im Spindelachsenbereich in a—c. i Metaphase. AE., KES. 
Bei f><. 


Augenfallig demonstriert werden die auftretenden Paarungsbedin- 

gungen durch J-Bivalente mit einem nahe am Kinetochor gelegenen 

Chiasma. Nach erfolgter Streckung gelangen die proximalen wie distalen 
Abschnitte, wie oben beschrieben, zunachst in eine Ebene (J in Abb. 

20h, i). Mit zunehmender Kontraktion der chiasmadistalen Abschnitte 

kénnen diese sich enger paaren, ein Zustand, der bis zum Eintritt 

der Anaphase andauern kann (Abb. 21h, 22a). In vielen Fallen ver- 

hindert (oder beseitigt?) aber eine AbstoBung hier die Parallellagerung 

und fiihrt im Verein mit erhaltener terminaler Assoziation zu einer 
charakteristischen Ringform der chiasmadistalen Abschnitte (Abb. 20g, 1; 
vgl. auch Abb. 26). Infolge der Drehung dieser Abschnitte liegt der Ring | 
manchmal schrig zur Aquatorialebene (Abb. 201), gewohnlich aber in 

dieser. Natiirlich kann erst nach Lésung der terminalen Bindung die 
typische Kreuztetradenform auftreten. 
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Wo kein interstitielles Chiasma vorhanden ist, bleiben die Partner 
stets an einem, beim V des 6fteren auch an beiden Enden in Kontakt 
(V in Abb. 20g, 1, 21i). Nicht selten treten Paare auf, deren Partner (wie 
z. B. beim J in Abb. 20k) nach der Streckung ganz voneinandergetrennt 
zu sein scheinen. Ihre Lageverhaltnisse in der Prometaphase und die 
Tatsache, daB die Partner spater, in der Metaphase, immer in Kontakt 
angetroffen werden (V in Abb. 21i), sprechen daftir, daB ihre Enden 
durch nicht sichtbare interzonale Fasern verbunden sind, die sich nach 
der Streckung wieder verkiirzen, wodurch die Homologen erneut in 
Kontakt kommen. Gelegentlich sind 2 feine Verbindungsfaden zwischen 
den Enden solcher scheinbar ganz getrennter Homologen zu sehen (J in 
Abb. 21f). Ein oberflichlicher Vergleich der friihen Prometaphase mit 
der Metaphase I hinsichtlich Lage und Anzahl interstitieller Chiasmen 
1aB8t keine Unterschiede erkennen. Bei Mycetobia kommt eine Ter- 
minalisation wohl nicht vor. 

In der Prometaphase laiuft, wie bei Phryne, auBer der Streckung 
ein weiterer ProzeB ab, der die Chromosomen als Ganze erfaBt und zur 
Spindelachse bewegt (Abb. 2la—c). Die chiasmadistalen Abschnitte 
stellen sich hierbei senkrecht zur Spindelachse ein. 

Nach Abschlu8 der Streckung und der spindelachsialen Anordnung 
der Chromosomen gewinnen die Bivalente wieder gréBeren Abstand 
von der Spindelachse und wandern parallel zu ihr in die Aquatorial- 
platte ein (Abb. 21d, g,h). Wahrend des Ubergangs zur Metaphase I 
hat die Kontraktion auch in den chiasmaproximalen Abschnitten wieder 
eingesetzt und die prometaphasische Dehnung zum Teil riickgangig 
gemacht. 

Die Geschlechtschromosomen sind an der geschilderten Verlagerung 
in den Spindelachsenbereich beteiligt (Abb. 2la—c). Im Gegensatz 
zu den Autosomen gehen an ihnen aber waihrend der promeiotischen 
Stadien kaum Verinderungen vor sich. Das X zeigt, nachdem es sein 
Kontraktionsmaximum erreicht hat, je nach seiner Lage zur optischen 
Achse, mehr oder minder deutlich den Aquationsspalt (Abb. 20f, g, 1). 
Das Y 148t sich erst in der Prometaphase, und zwar isoliert, auffinden 
und nimmt bis zur Metaphase eine vom X unabhiangige Lage ein 
(Abb. 20e, g). Wie bei Phryne ,,verspiten‘ sich X und Y bei der Wan- 
derung der Chromosomen in die Aquatorialplatte, die sie anscheinend in 
derselben Reihenfolge wie dort — X, Y — erreichen (Abb. 21e, f). Erst 
kurz vor Beginn der Anaphase I finden sie sich in Aquatorhéhe neben 
den Autosomen ein, wobei ihre Chromatiden jetzt deutlich auseinander- 
riicken (Abb. 21i). 

Zu Beginn der anaphasischen Bewegung ist zu beobachten, da 
von jedem Partner der Autosomen 2 zarte chromosomale Fasern aus- 
gehen, die den Proximalabschnitten entspringen und anfangs ein wenig 
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divergieren (Abb. 22a, b). Der weitere Verlauf der Fasern konnte 
an den vorliegenden Priparaten nicht festgestellt werden. Wahrend 
sich die Partner voneinander trennen, bleiben sie zunichst noch durch 
feine Chromatinfaiden an Chiasmaorten und Schenkelenden verbunden 
(Abb. 22a). An den chiasmaproximalen Abschnitten macht sich eine 
gewisse AbstoBung der Geschwisterchromatiden voneinander bemerkbar 
(J in Abb. 22 b), die im Laufe der Anaphase noch deutlicher (Abb. 22e—g), 
besonders augenfallig aber erst spiter, in der Prophase II, zutage tritt 
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Abb. 22a—h. Mycetobia pallipes. Spermatocyten I. a, b einsetzende, c—h mittlere Ana- 
phase. Chiasmadistale Abschnitte beim J in a lateral assoziiert geblieben, in b auseinander- 
geklappt. In h eine (Inversions- ?)Briicke mit Fragment. Y-Koppelbriicke in f und h 
unsichtbar. AE., KES. 
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(Abb. 23d). Die Orte der Chiasmen sind an den anaphasischen Auto- 
somen zuweilen noch als leichte Verschmilerung erkennbar (Abb. 22d). 

Die Geschlechtschromos zeigen. ein Verhalten, das mit dem 
bei Phryne beobachteten in fast allen Einzelheiten iibereinstimmt. Die 
Strukturen sind bei Mycetobia im allgemeinen noch zarter und schwie- 
riger zu erkennen als bei Phryne. Die kleinen Chromosomen teilen 
sich wie dort, und ihre Geschwisterhilften bleiben von Beginn der 
Anaphase I an bis zur Metaphase II durch interzonale Fasern ver- 
bunden. Die Verzégerung der kleinen Chromosomen bei der anapha- 
sischen Wanderung gegeniiber den Autosomen setzt viel friiher ein als 
bei Phryne. Wihrend die Autosomen bereits die Hilfte des Weges 
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zurickgelegt haben, sind die Geschlechtschromosomen erst im Begriff, 
die Aquatorialplatte zu verlassen (Abb. 22c, d). Die Autosomen scheinen 
auf halbem Wege etwas zu verhalten, denn sie werden von den kleinen 
Chromosomen fast wieder ,,eingeholt‘ (Abb. 22f, g). Wie bei Phryne 
nimmt auch hier die Substanz der Chromatiden im Laufe der Anaphase 
scheinbar zugunsten der interzonalen Verbindung ab (Abb. 22g). Die 
Chromatiden sind an ihrer Ubergangsstelle zur chromosomalen Faser 
zugespitzt und gehen allmahlich in diese tiber. Sie werden immer 
schwieriger auffindbar, und insbesondere das Y gelangt haufig mitsamt 
seinen Fasern unter die Sichtbarkeitsgrenze (Abb. 22f). Infolgedessen 
wird wie bei Phryne die Beobachtung des Verhaltens der Interzonalen 
wahrend der spaiten Anaphase sehr erschwert. In der Telophase ist 
stets nur eine einzige, glatte Faserbriicke zwischen den Tochterplatten 
zu beobachten (Abb. 23b). 

Ein in Abb. 22h wiedergegebener Fall beweist, daB ausnahmsweise auch 
zwischen Autosomen eine Briicke gebildet werden kann. Das Auftreten eines 
azentrischen Fragmentes neben dieser (hier zwischen den Partnern des V-Chromo- 
soms gebildeten) Briicke macht wahrscheinlich, da8 Chromatidenaustausch inner- 
halb einer Inversion die Ursache war. Bevor nicht noch mehr solche Falle zur 
Beobachtung gekommen sind, kann der hier geschilderte nur als Indiz fiir das Vor- 
kommen von Chromatidenaustausch bei Mycetobia gewertet werden. Es kénnte 
auch ein Einzelbruch vorgelegen haben. 

Gelegentlich wurden autosomale Univalente beobachtet, die sich in der Ana- 
phase I aquationell zu teilen beginnen (J in Abb. 23a). Die Spalthalften der 
J-Chromosomen, um die es sich handelt, sind durch einen deutlichen Faden an 
ihren voranstrebenden Enden miteinander verbunden. Die anderen Enden sind 
wie Tochterarme in der Anaphase von Mitosen aufeinander zugeneigt. Uber die 
Fortsetzung eines solchen aberranten Verhaltens von Autosomen liegt noch kein 
Beobachtungsmaterial vor. 

Der Verlauf der Interkinese und der Prophase II laBt ebenfalls 
vollstindige Ubereinstimmung des Verhaltens der Heterochromosomen 
mit Phryne erkennen. Von der Telophase I an bleiben auch hier die 
Tochterkerne durch die Koppelbriicke der Geschlechtschromosomen ver- 
bunden, die alle Verinderungen wahrend der Interkinese, naimlich die 
Auflockerung und Wiederverdichtung der Chromosomen iiberdauert. 

In der Prophase II treten die Geschlechtschromosomen neben den 
Autosomen in Form eines einzigen kugeligen Korpers an den Enden der 
interzonalen Verbindung hervor (Abb. 23d). Wie bei Phryne wandern 
die geschwisterlichen Komplexe aufeinander zu, wobei zwischen Auto- 
somen und Geschlechtschromosomen eine Verbindungsfaser auftritt, 
die erst spiter eine ahnliche Struktur wie die Briicke annimmt. 
Anfangs ist dieser Faserabschnitt naimlich breiter und unscharfer 
konturiert als der interzonalée. Er endigt nicht frei zwischen den Auto- 
somen, sondern an einem derselben (Abb. 23c). Mit fortschreitender 
Entwicklung verlieren die Verbindungsstrukturen zwischen Hetero- 
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chromosomenkomplex und Autosomen an Deutlichkeit und sind schlieB- 
lich nicht mehr sichtbar (Abb. 23e,f). Wenn die Geschlechtschromo- 
somen die Zellgrenze erreicht haben, ist bei Mycetobia in keinem Falle 
mehr eine Verbindung zwischen ihnen und den Autosomen aufzufinden 
gewesen. Dafiir tritt die stark verkiirzte Interzonale deutlich hervor. 
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Abb. 23a—f. Mycetobia pallipes. Spermatocyten in Anaphase (a) jo | ‘Telophase I (b) 
und Prophase II (c—f). Bei a univalente J-Chromosomen. AE., KES. 


In der spiten Prophase II spalten die Komplexe der Geschlechts- 
chromosomen in X und Y auf, die sich zu den charakteristischen 
,,.Doppelpunkten‘‘ zwischen den Geschwisterspermatocyten formieren 
(Abb. 24a). X und Y stellen sich, wie bei Phryne, in einem mehr oder 
weniger groBen Abstand voneinander ein und haben damit die Start- 
plitze zu ihrer reduktionellen Verteilung eingenommen. In dieser 
Doppelpunktaufstellung verharren sie waihrend der lange andauernden 
Metaphase II (Abb. 24a—e). 

In giinstig gefirbten Praparaten 1éBt sich auch hier an der Koppel- 
briicke zwischen den Geschwisterzellen ein Spaltungsvorgang beob- 
achten (Abb. 25a, c). Nach AbschluB dieser Spaltung tritt genau wie 
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bei Phryne ein Fadenkreuz auf, das die Einzelelemente miteinander 
verkniipft (Abb. 25d). Dickenunterschiede lassen sich zwischen den 
Einzelabschnitten .des Fadenkreuzes, also zwischen X- und Y-Kompo- 
nenten, nicht feststellen. 

Wie bei Phryne werden auch bei Mycetobia durch den Druck bei der 
Anfertigung von Quetschpraparaten nur selten Geschwisterspermato- 
‘eyten in den Stadien der Interkinese, Pro- und Metaphase II voneinander 
getrennt; sie bleiben in den meisten Fallen paarweise verkoppelt. Zer- 
rungserscheinungen an den Geschlechtschromosomen zeugen von der 
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Abb. 24a—d. Mycetobia pallipes. Spermatocyten II. _a—e Geschwisterzellen in Meta- 
phase; d einzelne Zelle mit den anhangenden Geschl der Schwesterzelle. 





Koppelbriicken ungefirbt. AE., KES. 


Festigkeit der interzellularen Verbindung. Man st68t auch hier des 
6fteren auf auseinandergesprengte Geschwisterzellen, deren einer 4 Ge- 
schlechtschromosomen anhaingen (Abb. 24d), wiaihrend diese der benach- 
barten Schwesterzelle fehlen. 

Die Verainderungen der Autosomen in der Prophase II sind nur 
wenig besser zu beobachten als bei Phryne. Nach der Interkinese 
mit weitgehender Entspiralisierung erfolgt eine Wiederverdichtung, 
wobei sich die Spalthalften der Dyaden verstirkt abstoBen und nur 
im Bereich der Kinetochoren verbunden bleiben (Abb. 23d). Die 
AbstoBung der Dyaden-Spalthilften scheint in der friihen Metaphase II 
voriibergehend durch laterale Assoziation unterbrochen zu werden 
(Spuren dieser Paarung zeigen noch die Autosomen der linken Spermato- 
cyte in Abb. 23f). In der Metaphase II findet man die Halbdyaden 
aber meist betrichtlich weit voneinander entfernt. Sie-liegen sich dann, 
scheinbar ganz voneinander geldst, parallel oder spiegelbildlich gegen- 
liber; in gut gefairbten Priparaten ist ein feiner Chromatinfaden zu 
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entdecken, der die Halften verbindet (Abb. 24b; 25a—d); dieser ent- 
springt meist an den Spindelansitzen (z. B. in Abb. 24b und 25b). 
Gelegentlich scheint er aber auch zwischen irgendwelchen interstitiellen 
Punkten der Schenkel zu verlaufen (z. B. beim V in Abb. 25d rechts). 
Nicht selten zeigt sich deutlich, daB er sich iiber die Chromatiden hinaus 
langs einer Spindelfaser polwiarts fortsetzt (Abb. 24b; 25b, c). 

Die Anaphase II verlauft in gleicher Weise wie bei Phryne. Alle 
Koppelungserscheinungen zwischen den Geschwisterspermatocyten sind 
jetzt verschwunden. Wéahrend die SpermatocytenII in Quetsch- 
praparaten bis.zur Metaphase II fast regelmaBig paarweise liegen und 
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Abb. 25a—d. Mycetobia pallipes. Spermatocyten II. Geschwisterzellen in Metaphase mit 


hier sichtbar gespaltener Koppelbriicke zwischen den Chromatiden 
der Geschlechtsch AE., KES. 





indem aus der Lagebeziehung ihrer Geschlechtschromosomen oder aus 
sichtbaren Strukturen deren Verkoppelung ersichtlich ist, sind die in 
Anaphase befindlichen Zellen im Praparat ganz zufallig verteilt und 
zeigen keinerlei Spuren, die auf weiteres Bestehen der Koppelbriicken 
schlieBen lieBen. 

Uber die telophasischen Veranderungen und die Weiterentwicklung 
der Spermatiden ist nichts Besonderes zu berichten. 


D. Allgemeiner Teil’. 
I. Chiasmen, Faktorenaustausch und Homologenpaarung. 
a) Typische und atypische Meiose. 
Bei den untersuchten Phryne-Arten haben wir das Bild einer 
atypischen Meiose vor uns, wihrend bei Mycetobia typische Tetraden 


1 Auslindische Literatur war dem Verfasser bei der Niederschrift dieser Arbeit 
nicht in ausreichendem Umfang zuginglich. 
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mit Chiasmen auftreten. Mit dieser Tatsache erhebt sich angesichts 
der nahen Verwandtschaft zwischen diesen Gattungen, die beide der 
gleichen Familie angehoren, von neuem die Frage nach der phylogene- 
tischen Beziehung der zwei verschiedenen Meiosetypen. Allerdings ist die 
Verwandtschaft zwischen den hier untersuchten Gattungen friiher 
bezweifelt worden. 

Mycetobia wurde anfangs, wie auch der Name besagt, wegen ihrer imaginalen 
Merkmale zu den Mycetophiliden gerechnet. Indessen hielt F. W. Epwarps (1916) 
die systematische Einordnung dieser Spezies auf Grund der larvalen und pupalen 
Morphologie wieder fiir ungeklart, und er sah sich schlieBlich (1928) veranlaBt, 
sie wegen der iiberraschenden Ahnlichkeit der Larven mit jenen von Phryne 
(Anisopus) zu den Phryneiden (Anisopodidae) zu stellen. Neuerdings haben 
Kein und TaTE (1940) in vergleichenden Studien zahlreiche gemeinsame Charak- 
tere bei Larven und Puppen dieser Gattungen und auffallende Unterschiede 
gegeniiber denen der Mycetophiliden festgestellt. Jedenfalls kénnen sie heute fiir 
so nahe verwandt angesehen werden, daB ihre Meiose — monophyletische Ent- 
wicklung vorausgesetzt — vom gleichen Typus sein miiBte. 


Bei oberflichlicher Betrachtung scheint die Meiose der untersuchten 
Phryne-Arten von derjenigen von Mycetobia verschieden zu sein. Kein 
Stadium der Promeiose von Phryne laBt eine regelmaBige, deutlich 
sichtbare AbstoBung gréBerer Abschnitte der Partner erkennen, und in 
der Metaphase beschrainkt sich eine solche auf deren Spindelansatze 
und kurze, unmittelbar daran angrenzende Abschnitte (Abb. 7b, c). 
Die Meiose der Phryne-Arten ist in der gleichen Weise atypisch wie die 
von Drosophila pseudoobscura (DARLINGTON, 1934), der Brachyceren, 
vieler Mycetophiliden (Lz CaLvez, 1947) und von Callimantis (WuITE, 
1938, HucuEs-ScHRADER, 1943): Die laterale Paarung ist vollstandig 
und bleibt bis zur Anaphase besiehen. 

Auch der Habitus der friihanaphasischen Chromosomen der RT. I 
liefert keinerlei Indizien fiir die Gegenwart verdeckt gebliebener inter- 
stitieller Chiasmen, etwa indem variierend lange distale Abschnitte 
verdickt bleiben und dem anaphasischen Zug Widerstand entgegensetzen 
wiirden. Die Trennung der Schenkel beim Einsetzen der anaphasischen 
Bewegung schreitet bei allen Autosomen gleichmaBig distalwarts fort 
(Abb. 7d—g). Wiahrend die Enden friihanaphasischer Chromosomen in 
typischen Reifeteilungen haufig kompakte Endabschnitte aufweisen, 
die offenbar durch den Schutz eines proximal gelegenen Chiasmas vor 
der Dehnung bewahrt blieben (Abb. 22a, b, sowie bei Woxr, 1941, 
Abb. 3g), kommt eine ahnliche Erscheinung bei Phryne nicht. vor. 

In der Meiose von Mycetobia lassen sich dagegen die wesentlichsten 
Merkmale des typischen Verlaufs feststellen. Es kommt, um nur die 
wichtigsten Punkte hervorzuheben, 1. zu einer, wenn auch nur sehr 
schwachen AbstoBung der Homologen in einem Stadium der Prophase I 
(Abb. 20c, d), 2. nach erfolgter Streckung der Bivalente zur Bildung 
zufallsmaBig gelegener Chiasmen (Abb. 21g) und 3. zu einer charakte- 
ristischen AbstoBung zwischen den Chromatiden der Dyaden, die in der 
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Anaphase I einsetzt und in der Pro- und Metaphase II auffallig hervor- 
tritt (Abb. 23d und folgende). Die metaphasische Paarung der Auto- 
somen von M ycetobia erfolgt a) durch (beim J vorwiegend, beim V haufig) 
1 oder (beim V in den iiberwiegenden Fallen) 2 interstitielle Chiasmen, 
b) durch terminale Assoziation oder c) durch beide Modi zugleich. 
Bei Mycetobia lassen sich aber insofern auch Ziige des atypischen 
Verlaufes entdecken, als die sehr haufig auftretenden terminalen Assozia- 
tionen im Sinne einer atypischen Meiose mit lokalisierter Paarung 
aufzufassen sind. Auch die Neigung chiasmadistaler Abschnitte zur 
Beibehaltung der Lateralpaarung kann als atypischer Zug gewertet 
werden, wenngleich das Aus- 
ma8B dieser ,,Paarung‘‘ mit 
der Lage der Chiasmen vari- 
iert und nicht an einen Ver- 
gleich mit streng lokalisierten 





konjunktiven Abschnitten 
nach Cooper. (1944) gedacht 
werden kann. Ringkonfigu- 
rationen bei chiasmadistalen 
Abschnitten (insbesondere 
beim J, s. Abb. 20g, 1) sind 
als Paarungsschlingen aufzu- 
fassen, die durch ein Chiasma 
und die terminale Assozia- 


r+ b + 


Abb. 26a—d. Schematische Darstellung der Ver- 
anderungen am J-Bivalent von M ycetobia im Laufe 
zunehbmender Kontraktion. a, b Prometaphase; 
c, d Metaphase I. 
a das Bivalent nach der Streckung; b ringférmige 
Konfiguration des chiasmadistalen Abschnittes 
infolge fortgesetzter PartnerabstoBung und an- 
haltender terminaler Assoziation; c SchlieBung 
des AbstoBungsspaltes infolge zunehmender Kon- 
traktion im chiasmadistalen Abschnitt; d typische 
Kreuzfiguration nach Aufgabe der terminalen 
Assoziation und Aufklappen der chiasmadistalen 
Abschnitte. ; 





tion begrenzt sind und deren 
Abschnitte sich mit zunehmender Kontraktion aneinanderlegen, falls 
nicht vorher eine Lésung der Enden eingetreten ist (Abb. 26). 

Diese Verhiltnisse bei M ycetobia lassen eine Meiosevariante denkbar erscheinen 
in der es zur volligen Unterdriickung der diplotinen AbstoBung und damit zu einer 
bis Anaphasebeginn regelmaBig beibehaltenen Paarung chiasmadistaler Abschnitte 
kommt. In einem solchen Sinne l4B8t sich die Meiose von Thaumalea testacea 
deuten, die in einer friiheren Arbeit (WoLF, 1941) weder als typisch noch als 
atypisch bezeichnet werden konnte. Sie kann in gleicher Weise wie die von Myce- 
tobia als Ubergangsform aufgefaBt werden. Es sind dort in der Metaphase I vari- 
ierend lange Endabschnitte der Autosomen parallel vereinigt (vgl. Abb. 21h—k 
der zitierten Arbeit). In Anbetracht des Verhaltens der chiasmadistalen Abschnitte 
von M ycetobia liegt es nahe, an den proximalen Enden der Paarungsabschnitte von 
Thaumalea Chiasmen anzunehmen, deren Sitz durch die Streckung hervortritt. 
Diese Vermutung gewinnt besonders insofern an Wahrscheinlichkeit, als sich bei 
der Untersuchung von Individuen einer Population der gleichen Art aus dem Erz- 
gebirge (die friiher untersuchten stammten von einem Fundort bei Buckow nahe 
Berlin) zeigte, daB hier typische Tetraden mit je einem oder zwei Chiasmen vor- 
handen sind (Wor, unverdffentlicht). Dieser Tatbestand spricht dafiir, daB 
zwischen Rassen Unterschiede im Verhalten chiasmadistaler Chromosomen- 
abschnitte in der Metaphase I auftreten kénnen. 

Eine Zwischenstellung nehmen auch solche Meiosen ein, in denen einzelne 
Bivalente nach dem atypischen, die restlichen nach dem typischen Modus gepaart 
sind. Solche Falle hat HuauEs-ScHRADER (1943) bei den Mantiden Liturgousa 
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annulipes und Choeradodis rhombicollis nachgewiesen. Bei Liturgousa annulipes 
treten neben 9 typisch gepaarten Bivalenten 2 atypisch gepaarte auf. Beide 
sind dariiber hinaus auch voneinander unterschieden, indem die Arme des einen 
(V-formigen) Paares in ganzer Lange (von der Kinetochorenregion abgesehen) 
parallel assoziiert sind, wahrend das andere (J-formige) Paar regelmaBig durch 
eine terminale Verbindung zwischen den kurzen Armen ausgezeichnet ist. HucHEs- 
ScurapeERr konnte beim erstgenannten Paar die interessante Beobachtung machen, 
daB die Lange der gepaarten Abschnitte mit dem Ausma8 der Streckung ab- 
nimmt, das fragliche Bivalent jedoch bei der Wiederkontraktion zur Parallel- 
assoziation seiner Chromatiden zuriickkehrt. Diese Erscheinung spricht gegen 
das Vorhandensein verdeckter Chiasmen. Bei Choeradodis konnte Huauxs- 
ScuRADER dreierlei Assoziationsmodi innerhalb des Satzes nachweisen, von denen 
zwei zweifellos frei von Chiasmen sind. Entweder sind die Partner in der Weise wie 
bei Callimantis lateral gepaart, oder sie sind lediglich terminal assoziiert, oder 
sie haben solche Formen, daB mit Wahrscheinlichkeit Chiasmen angenommen 
werden kénnen. 

Hueues-ScuraDeEr leitet aus ihren Befunden die allgemeine SchluBfolgerung 
ab, daB 1.die Faktoren, welche die Verbindung der Homologen in der spaten 
Prophase und die Gestalt der Bivalente in der Metaphase bestimmen, in ver- 
schiedenen Bivalenten ein und derselben Art variieren, 2.daB terminale Ver- 
bindungen zwischen Homologen in der Metaphase I in vollstandiger Unabhangig- 
keit von vorausgegangener Chiasmabildung zustande kommen und 3. daB drei 
Faktoren (laterale Attraktion, terminale Attraktion und Chiasmen) unabhangig 
voneinander oder in verschiedenen Kombinationen das Bild der Bivalente ver- 
schiedener Arten und desgleichen das Bild der verschiedenen Bivalente ein und 
derselben Art bestimmen kénnen. 

Einige Ergebnisse der vorliegenden Arbeit bestatigen diese SchluB- 
folgerung, denn in der Meiose von Mycetobia findet man ebenfalls Ziige 
beider Typen vereinigt, und sie kénnen hier bei den Bivalenten allein 
wie nebeneinander vorkommen. Durch die Neigung zu terminaler und 
lateraler Assoziation wird das Bild des typischen Paarungsmodus in 
Richtung des atypischen abgedndert. 

Typischer und atypischer Modus stellen offenbar keine grundlegend 
verschiedenen Erscheinungsformen der Meiose dar; beide Modi kénnen 
innerhalb ein und derselben Art und sogar im gleichen Bivalent auftreten. 
Der Standpunkt einer monophyletischen Entwicklung der atypischen 
Meiose (WoLF, 1941) mu8 aufgegeben werden. Zwar diirften verwandt- 
schaftliche Zusammenhinge bei der Verbreitung der abweichenden 
Meiose eine Rolle spielen, wie friihere Untersuchungen wahrscheinlich 
machen, aber sie sind nicht ausschlaggebend und werden, wie Phryne 
und Mycetobia zeigen, offenbar leicht durchbrochen. Im Anschlu8 an 
die vorliegenden und die Befunde Hueuers-ScuraDERs (1943) laBt sich 
der Habitus der atypischen Meiose aus dem der typischen ableiten, indem 
eine Schwachung der Krifte, die die Streckung der Bivalente bewirken, 
oder eine Stairkung der Krifte, die die (diplotiine) AbstoBung der 
Homologen und die Adhiasion der Hiillsubstanz zur Folge haben, an- 
genommen wird. 
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b) Chiasmen und Faktorenaustausch. 

In der Frage der Beziehung zwischen Meioseform und Faktoren- 
austausch sind nach dem neuesten Stand (vgl. Cooper, 1949) die 
folgenden Tatbestainde gegeben: 

1. Bei Drosophila pseudoobscura sind im ¢g die Autosomen durch laterale 
Paarung ohne Chiasmen vereinigt. 

2. Bei Olfersia und Melophagus ist die laterale Paarung auf bestimmte kurze 
Abschnitte (die ,,Kollosomen“) beschrankt. 

3. Die Geschlechtschromosomen von Drosophila miranda und Drosophila 
melanogaster sind auf die gleiche Weise in kurzen Abschnitten gepaart (auch iiber- 
zahlige Y-Chromosomen bei Drosophila melanogaster vereinigen sich so mit dem 
normalen Heterochromosomenpaar in einem Polyvalent). Parallel mit dem Fehlen 
der Chiasmen fehlt bei Drosophila pseudoobscura der Faktorenaustausch. 

4. Aber in den Autosomen von Drosophila melanogaster lassen sich bei 1—7,6 % 
der Bivalente im ¢ Chiasmen nachweisen, obgleich Faktorenaustausch fehlt. 

Da Chiasmen nach den letztgenannten Befunden Cooprrs (1949) 
nicht ohne weiteres als Indiz fir Stiickaustausch angesehen werden 
dirfen, bleibt neben der genetischen Analyse die cytologische der Ana- 
phase I in Inversionsheterozygoten als sicherer, natiirlich in nur wenigen 
Fallen beschreitbarer Weg zur Beantwortung der Frage, ob Stiick- 
austausch vorkommt oder nicht (BauzrR, 1946). 

Was Mycetobia anbelangt, so sind dem einzelnen Befund einer Briicke 
mit einem Fragment zwischen einem Homologenpaar erst weitere 
hinzuzufiigen, ehe auf Chromatidenaustausch geschlossen werden kann; 
dieser kann aber als wahrscheinlich vermutet werden. 

Fir Phryne fenestralis liegen die Ergebnisse einer genetischen 
Priifung vor, die Bavrer (1946) vornahm und die gegen das Auftreten 
von Faktorenaustausch im ¢ dieser Form sprechen. BavER konnte 
durch 16 Kreuzungsversuche mit Mutanten, die er sowie Fraulein 
LERcHE (1941) teils aus Wildpopulationen, teils nach Réntgenbestrah- 
lung erhielt, 4 Koppelungsgruppen nachweisen, deren Glieder im ¢ 
absolute Koppelung zeigten. 


c) Chiasmen und Homologenpaarung. 

Endgiiltig erschiittert ist die Bedeutung der Chiasmen fiir die 
Homologenpaarung. Wurden sie friiher als unerliBliche Vorbedingung 
fiir die Metaphasepaarung wie fiir die gesicherte Disjunktion der Homo- 
logen angesehen (DARLINGTON, 1929), so wurden insbesondere durch 
CoorPER (1941, 1944a, 1944b, 1945, 1946) Paarungs- und Verteilungs- 
mechanismen nachgewiesen, die von Chiasmen und auch von somatischer 
Paarung unabhangig sind. 

Mycetobia kann insofern als weiteres Beispiel eines von Chiasmen 
unabhangigen Paarungsmechanismus angesehen werden, als hier haufig 
terminale Assoziationen als alleinige Verbindung zwischen den Homologen 
auftreten kénnen. Da diese bereits beim ersten Einsetzen der AbstoBung 
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in der spiten Kontraktionsphase auftreten (V in Abb. 20g), also nicht 
durch den Vorgang der Terminalisation aus interstitiellen Chiasmen 
hervorgegangen sind, stellen sie einen Assoziationsmechanismus dar, 
der mit Chiasmen nichts zu tun hat. Es mu8 auf eine ihrem Wesen 
nach unbekannte terminale Attraktion geschlossen werden. 

Vielleicht beruht diese auf einer Wirkung der Hiillsubstanz. In 
dem prometaphasischen Stadium der Streckung und Orientierung der 
Bivalente in der Spindel zeigen interstitielle Chiasmen gegeniiber 
terminalen Assoziationen wesentliche Unterschiede: wahrend _ inter- 
stitielle Chiasmen dem Zug der Spindelanséitze nach den Polen hin 
festen Widerstand leisten und in ihrem Bereich nur eine unbedeutende 
Entfernung der Partner voneinander zulassen (Abb. 20i), erweist sich 
eine rein terminale Verbindung in diesen Stadien als sehr nachgiebig 
und la8t eine scheinbar vollstaéndige Trennung der Partner zu (J in 
Abb. 20k, V in Abb. 21c). Die relativen Lageverhaltnisse und die aus- 
gezogenen Enden der Chromosomen erfordern aber die Annahme eines 
Verbindungsfadens, der anscheinend infolge seiner Feinheit unsichtbar 
wird. Da in der Metaphase I niemals Homologe auftreten, die nicht 
in Kontakt stehen oder gréBeren Abstand voneinander haben, kann 
geschlossen werden, daB sich solche Verbindungsfaden zwischen aus- 
einandergezerrten Homologen vor Eintritt der Metaphase wieder kontra- 
hieren und die Partner erneut in unmittelbaren Kontakt bringen (vgl. 
V in Abb. 2l1c und i). Die Frage, ob hier eine Attraktion der Chroma- 
tidenenden, verbunden mit einem Spiralisationsvorgang, oder ob Koha- 
sionserscheinungen der Hiillsubstanz vorliegen, l4Bt sich noch nicht 
beantworten. Die Annahme einer Kohiasion der Matrix macht eine 
zweite erforderlich, nach der diese Erscheinung nur im Bereiche von 
Chromatiden, nicht ganzer Chromosomen, wirksam ist. In klaren 
Bildern zeigt sich naimlich, daB stets die Chromatiden und nicht die 
Partnerchromosomen als Ganze an den Enden verbunden sind. Es 
verlaufen zwischen den Enden terminal verbundener Partner Doppel- 
faden (vgl. Abb. 7f, 18a, 21f). 

Ein Analogiefall zu der hier gemachter . Beobachtung scheint bei manchen 
Hemipteren vorzuliegen. Auch dort lésen sich nach normaler Paarung — allerdings 
fast elle — Homologen (und zwar wahrend eines dem Pachytan folgenden diffusen 
Stadiums) anscheinend vdéllig voneinander, so daB in der Diakinese wieder die 
diploide Anzahl von Chromosomenelementen auftritt (SCHRADER, 1940). Nichts- 
destoweniger ist zu beobachten, daB die Homologen in der Metaphase I von neuem, 
und zwai endweise gepaart auftreten. Blieb hier die Frage nach den Ursachen 
der sekunciren Paarung zundchst unbeantwortet, so stellte OxsaLa (1948) fest, 
daB die Homologen von Dolycoris baccarum und Carpocoris purpureipennis in der 
Diakinese durch einen feinen Faden verbunden sind, und wo dieser infolge seiner 
Feinheit dem Auge verborgen bleibt, konnte auf sein Vorhandensein aus den rela- 
tiven Lageverhaltnissen der Chromosomen zweifellos geschlossen werden. Das 
gelegentliche Auftreten interstitieller Chiasmen bei einzelnen Paaren, die also 
ungetrennt aus dem diffusen Stadium, das sich zwischen Pachytaén und Diakinese 
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einschaltet, hervortreten, brachte OxsaLa zu der Vermutung, daB alle Homologen 
wahrend des diffusen Stadiums Chiasmen aufweisen, die jedoch zum gréBten Teil 
noch vor Abschlu8 dieses Stadiums terminalisiert wiirden. DaB die Homologen 
hierbei in groBen Absiand voneinander geraten, erklart OxsaLa mit einer iiber- 
maBigen, sog. ,,Superterminalisation dieser Chiasmen, denen er daher den Namen 
,,Distanzchiasmen“ gibt. 

Diese Anschauung erscheint jedoch unvereinbar mit den Befunden Reuters 
(1930) an dem Hemipter Alydus calcaratus, in dem alle Phasen der Promeiose 
béobachtbar sind. Reuter hat hier keine Andeutungen fiir das Vorkommen von 
Chiasmen gesehen. Da kein vollstandig diffuses Stadium die Seriierung der pro- 
meiotischen Vorgange unterbricht und festgestellt werden kann, daB die urspriing- 
liche Parallelpaarung in einem gewissen Stadium unmittelbar in eine terminale 
Paarung iibergeht, sah sich OxsaLa zu der Annahme gendétigt, daB bei Alydus 
streng lokalisierte Chiasmen an den auBersten Enden der Chromosomen vorliegen. 
Im Hinblick auf Mycetobia darf aber erwogen werden, ob nicht auch bei Dolycoris 
und Carpocoris wie bei Alydus die terminale Assoziation der Homologen primar 
als solche auftritt, also nicht auf ein terminalisiertes Chiasma zuriickgefiihrt 
werden muB. 


II. Verhalten der Heterochromosomen. 
a) Reduktionsverhalten. 

Das merkwiirdige meiotische Verhalten der Heterochromosomen von 
Phryne und Mycetobia war bisher beim X-Y-Mechanismus unbekannt. 
Nur bei dem XO-Mechanismus findet sich eine Parallele. 

In der Anaphase I beobachtete Stevens (1909) an Kafern (Photinus): “.. .the 
unpaired chromosome dividing late. In fact, it frequently divides so late that the 


two daughter-heterochromosomes are still quite close together and connected by 
linin fibers in the metaphase of the pairs of second spermatocytes. ...” 

Die Gesamtentwicklung der Heterochromosomen von Phryne und 
Mycetobia von der Metaphase I bis zur Metaphase IT 148t sich in 7 Ein- 
zelstadien zerlegen (Abb. 27). 

Im. Ausgangsstadium (1), der Metaphase I, liegen die Heterochromosomen, 
deren Spalthalften etwas voneinander entfernt und in Richtung der Pole wenig 
oder schon betrachtlich ausgezogen sind, in der Aquatorialplatte (vgl. z. B. Abb. 7b; 
14a, f; 21i). Wahrend des Stadiums 2 legen die Geschwisterchromatiden die erste 
Halfte ihres anaphasischen Weges an die Pole zuriick, wobei sie durch eine Inter- 
zonale verbunden bleiben und hinter den Autosomen nachhinken (vgl. Abb. 8a, b; 
22d—g). Im AnschluB daran verdicken sich die Interzonalen und die Anfangs- 
abschnitte der chromosomalen Fasern unter gleichmaBiger Verteilung der chroma- 
tischen Substanz iiber die von Tochterplatte zu Tochterplatte verlaufende Faser. 
Der Endzustand charakterisiert das Stadium 3, das die ganze Interkinese hindurch 
andauert (vgl. Abb. 8h—k; 23b); in ihm sind die Kerne durch einen eirheitlichen, 
glatten chromatischen Faden verbunden. Den ersten Schritt prophasischer Ver- 
anderungen stellt das Stadium 4 mit dem Hervortreten des heterochromatischen 
KGrpers der vereinigten Heterochromosomen an den Einmiindungsstellen der 
Koppelbriicke in die Kerne dar (vgl. Abb. 9a, b). Im Stadium 5 wandern die Hetero- 
chromosomenkomplexe lings der Briicke aufeinander zu, verlassen also ihre Kerne, 
bleiben aber mit ihnen durch einen manchmal dicken chromatischen Strang noch 
in Verbindung (vgl. Abb. 9c—e; 23c—f). Stark variiert das Bild der Koppel- 
briicke zu Beginn des Stadiums 6, in dem sich die Heterochromosomenkomplexe 
in ihre Elemente aufspalten. Gleichzeitig spaltet sich auch die Koppelbriicke, von 
den Heterochromosomen her bis zu der mittleren Region hin, auf (Abb. 25a, c). 
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Nach AbschluB der Spaltung bilden die Heterochromosomen mit ihren Koppel- 
briicken ein Kreuz (bei Anwesenheit von Uberzahligen einen Stern), in der Regel 
ohne sichtbare Verbindung mit den Autosomen (vgl. Abb. lld,e; 15b; 25d). In 
besonderen Fallen erstreckt sich die Spaltung auch auf die Faserabschnitte zwischen 
Heterochromosomen und Autosomen (Abb. 15a rechts; vgl. Abb. 28). Im End- 
stadium (7) lassen sich keinerlei Spuren von Verbindungsfasern zwischen den 
Heterochromosomen und zwischen diesen und den Autosomen mehr nachweisen 
(Abb. lib). In Abb. 29 sind alle Faserstrukturen, die im Verlauf der geschilderten 

Vorgange, von den Heterochromosomen ausgehend, 

repre 1 entstehen, schematisch wiedergegeben. 

Als noch ungeniigend geklart miissen, wie bereits 
erwahnt (s. S. 168), Bilder des Stadiums 6 gelten, 
SPSS in denen die Koppelbriicke nach beendigter Spaltung 

der Heterochromosomenkomplexe einen zick-zack- 


3 oder trapezartig gewinkelten Verlauf zu nehmen 
scheint, selbst also noch nicht gespalten ist (vgl. 
Abb. 10b, c). 
OX) 4 Dieses merkwiirdige meiotische Verhalten 
der Heterochromosomen laBt sich auf zweierlei 
@ « : Weise deuten. 1. Kénnte die Koppelbriicke 
OxQ | (YS 
O . C) ‘ 


Abb. 27. Abb. 28. Abb. 29. 


Abb. 27. Sieben Stadien der Entwicklung der Heterochromosomen in den ¢ ¢ von Phryne 
und Mycetobia; schematische Darstellung. Erkiérung im Text. 


Abb. 28. Schematische Darstellung der vollzogenen Spaltung der Heterochromosomen- 
komplexe und der Interzonalen bei einer Rasse yon Phryne cincta mit fast X-groBem Y: 
die noch bestehende Verbindung zu den Aut ist ebenfalls gespalten 
(vgl. Abb. 15a). 


Abb. 29. Schematische Darstellung des Systems von Faserstrukturen nach der Spaltung der 
Heterochromosomenkomplexe in der Metaphase II bei Phryne und Mycetobia: (1) chromo- 
somale Fasern; (2) persistierende interzonale Fasern zwischen den Geschwisterchromatiden ; 
(3) interzonate Fasern zwischen den Partnern in der Pro- und Metaphase II; (4) chromatische 
Verbindungen zwischen Heterochromosomen und Komplexen der Autosomen. 








aus den sich waihrend der Anaphase I entspiralisierenden, aber terminal 
vereinigt bleibenden Chromatiden entstehen. Da diese Verbindung erst 
wahrend der Metaphase II, also in einem Stadium maximaler Ver- 
dichtung der Chromosomen gelést wird, lit sich die prophasische 
Wanderung der Geschwisterhalften in Richtung auf ihre Vereinigungs- 
stelle als Folge einer Wiederspiralisierung interpretieren. Es braucht 
also nicht die Annahme einer Art sekundarer Paarungstendenz zwischen 
den Tochterhalften gemacht zu werden. Das Nachhinken in der 2. Hialfte 
der Anaphase I wire ebenfalls mit einem voriibergehenden Widerstand 
zu erkliren, den die Tochterhalften ihrer weitgehenden Entspirali- 
‘sierung zunachst entgegensetzen. 
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‘Wenn die Koppelbriicken entspiralisierte Chromatidenabschnitte sein sollten, 
kénnte eine nicht mediane Durchtrennung des Chromatinfadens in der Meta- 
phase II méglich sein. Dann wiirde das eine Tochterchromosom um einen End- 
abschnitt verkiirzt und auBerdem ein akinetisches Fragment auftreten. Stabilitat 
der Bruchenden vorausgesetzt, kénnten so die als Uberzahlige auftretenden 
Heterochromosomen entstehen. 

Nach der anderen Deutung kénnen die Koppelbriicken als Bildung 
einer (chromatischen) Hiillsubstanz aufgefaBt werden. Die auseinander- 
wandernden Spalthalften bleiben nach dieser Vorstellung durch einen 
feinen (Matrix-)Faden verbunden. Diese Version ahnelt der von WHITE 
(1950) als niachstliegend angegebenen Moéglichkeit, den Eliminations- 
prozeB zu erklaren, der die Tochter-E-Chromosomen’ gewisser, sich 
teilender Furchungskerne von Gallmiicken daran hindert, in gleicher 
Weise wie die iibrigen (S-)Chromosomen an die Pole zu wandern. 
WHITE vermutet, daB die Chromatiden der E-Chromosomen in einer 
gemeinsamen Hiille aus Matrixmaterial stecken und sich deshalb nicht 
voneinander trennen kénnen. Auf Phryne iibertragen, stellt nach dieser 
Vorstellung die gemeinsame Matrixhiille den Koppelungsmechanismus 
zwischen den Chromatiden der Heterochromosomen dar, der hier jedoch 
keine oder nur eine geringfiigige Bewegungsbehinderung mit sich bringt 
und eine, allerdings nur koordinierte Bewegung erméglicht. Die 
Heterochromosomen kénnten sich also innerhalb eines von Pol zu Pol 
der Spindel I reichenden Matrix-,,Schlauches“ hin und herbewegen. 

DaB zwischen Chromosomen oder Abschnitten ein und desselben 
Chromosoms in verschiedenen Stadien Verklebungsfaden aus einer 
Hiillsubstanz auftreten kénnen, davon zeugen einige Beispiele allein 
in der vorliegenden Arbeit (vgl. Abb. 1k; 3c; 18a; 24b; 25a—d). Eine 
ahnliche Beobachtung war an den Autosomen der Spermatocyten II 
von Dictenidia bimaculata gemacht worden (Wo tr, 1941). SchlieBlich 
ist auf die zahilosen Falle hinzuweisen, wo in den verschiedensten 
Stadien auch zwischen nichthomologen Chromosomen chromatische 
Verbindungsfiden beobachtet worden sind. Es sei hier nur das Bei- 
spiel Edessa irrorata (Hemiptera) genannt (SCHRADER, 1941). 

Ehe nicht weitere Untersuchungen gemacht worden sind, la8t sich 
keine der beiden oben ausgesprochenen Auffassungen mit Sicherheit 
ausschlieBen. Wahrend die Verbindung zwischen Autosomenkomplex 
und Heterochromosomen in der Prophase II wohl sicher aus Matrix- 
material entsteht, kénnen die zwischen den Chromatiden ausgespannten 
Teile der Briicke auf beide Weisen gedeutet werden. 


b) Uberatihlige Heterochromosomen. 

Schliisse auf die Bedeutung des hier zur Diskussion stehenden 
Phanomens fiir die Entstehung Uberzihliger kénnen noch nicht gezogen 
werden, ehe nicht eingehende Untersuchungen an einem ausbalancierten 
Stamm mit Uberzihligen (wie dem obenerwahnten Buckower Stamm) 
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durchgefiihrt sind. Da8 sich Uberzihlige ebenso verhalten wie X und 
Y, macht die Verwandtschaft zwischen beiden Heterochromosomen- 
sorten sehr wahrscheinlich. Die Paarungsverhialtnisse in den gonialen 
Metaphasen (s. 8. 175) und die aus einer noch oberflachlichen Unter- 
suchung der Speicheldriisenkerne gewonnenen Befunde (s. S. 179) lassen 
vermuten, daB alle Heterochromosomen Homologe darstellen, die in 
gleicher Weise heterochromatisch und, vom X abgesehen, genisch von 
untergeordneter Bedeutung sind. Die Auffassung, daB das groBe iiber- 
zahlige H ein defizientes X darstellt, aus dem durch eine kurze Deletion 
weibliche Geschlechtsrealisatoren verlorengegangen sind, bedarf weiterer 
Priifung, ebenso die Frage, ob es die Funktion eines Y tibernehmen kann. 

Aus der Tatsache, daB die Verteilung der Heterochromosomen im des 
Stammes Buckow (XHhh im 3, XXhh im Q) stets im Sinne X, hh —H,h 
erfolgt, erklirt sich die weitgehende Konstanz des Heterochromosomen- 
bestandes bei dieser Form. Der Mechanismus, der die Verteilung der 
Heterochromosomen in der Anaphase II herbeifiihrt, ist noch unbekannt. 

Trotz der weitgehenden Konstanz des Heterochromosomenbestandes 
innerhalb von Massenkulturen des Stammes Buckow sind doch ver- 
haltnismaBig haufige Abweichungen zu konstatieren. Die Frage, an 
welcher Stelle der Keimbahn es zur Entstehung abweichender Hetero- 
chromosomenzahlen kommt, muB noch geklirt werden. Die Unter- 
suchung der Oogenese, ferner reziproke Kreuzungen zwischen dem 
normalen und dem Buckower Stamm werden zeigen, ob der nach den 
bisherigen cytologischen Befunden konstanten Verteilung im ¢ eine 
zufallige im 9 gegeniibersteht. Es ist nicht ausgeschlossen, daB im 2 
der spezielle Mechanismus, der die Bildung persistierender Interzonaler 
zwischen den Geschwisterhalften der Heterochromosomen und deren 
korrelative Orientierung in der Prophase II bedingt, ausbleibt und 
haufige Nondisjunktion, insbesondere der kleinen Heterochromosomen, 
die Folge ist. 

Zusammenfassung. 

1. Die Chromosomensiétze der g¢ von Phryne fenestralis und 
Phryne cincta (2n=6A-+X+ Y) sowie von Mycetobia pallipes 
(2n = 4A + X-+ Y) werden beschrieben. Die Autosomen sind bei 
Phryne (2V + 1J) wie bei Mycetobia (1V + 1J) alle unterscheidbar, 
die Geschiechtschromogomen bei allen 3 Arten sehr klein (X i-, Y 
punktformig). Bei Phryne cincta sind Individuen mit 1—3 iiberzihligen 
Heterochromosomen gefunden worden. 

2. Die Meiosen der 33 von Phryne fenestralis und P. cincia verlaufen 
atypisch. Die Verdichtung der Chromosomen stellt den wesentlichsten 
Vorgang in der Promeiose dar (Kontraktionsphase), die eines typischen 
Diplotains und einer Diakinese entbehrt. Die autosomalen Homologen 
bleiben bis zum Eintritt der Anaphase I parallel gepaart. Lediglich kurze 
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Abschnitte im unmittelbaren Bereich der Kinetochoren stoBen sich in 
der zweiten Halfte der Kontraktionsphase ab und werden zu Beginn der 
Prometaphase I etwas gestreckt. Es lassen sich weder Anzeichen fir 
verdeckte Chiasmen noch Folgen von Stiickaustausch entdecken. 

3. Die Meiose von Mycetobia pallipes vereinigt die wesentlichsten 
Ziige des typischen mit einigen des atypischen Verlaufes. Am Ende der 
Kontraktionsphase in der ProphaseI findet sich eine nur schwache 
diploténe AbstoBung der Homologen. Erst im Verlaufe einer starken 
prometaphasischen Streckung der Bivalente treten Chiasmen auf (je 
Schenkel nie mehr als eins). Diese kommen aber nicht immer in Form 
offener Kreuze vor, indem terminale Assoziationen bis zum Eintritt 
der Anaphase persistieren kénnen, was ausnahmslos geschieht, wenn im 
betreffenden Arm kein interstitielles Chiasma vorhanden ist. 

4. Terminalisation der Chiasmen findet bei Mycetobia nicht statt. 
Terminale Assoziationen treten schon beim Einsetzen der Partner- 
abstoBung als solche hervor. Sie werden als Paarungsmodus betrachtet, 
der von Chiasmen unabhangig ist. 

5. Wegen der nahen Verwandtschaft der untersuchten Gattungen 
und weitgehender Unterschiede im Habitus ihrer Meiosen wird poly- 
phyletische Entwicklung der atypischen Meiose angenommen. 

6. X und Y aller 3 Arten bleiben in der RT. I ungepaart und werden 
praéadquationell geteilt, wobei ihre Geschwisterhalften wahrend der 
ganzen Interkinese bis zur Metaphase II durch interzonale Fasern 
verbunden bleiben. Diese bilden von der Telophase I an eine einheitliche 
zarte Briicke, die die Geschwisterspermatocyten II so fest koppeln, 
daB diese auch in Quetschpraparaten in der Regel nicht getrennt werden. 
In der Prophase II wandern die Geschwisterhalften der Heterochromo- 
somen, zu einem Komplex vereinigt, aus beiden Kernen heraus und 
lings der Koppelbriicke aufeinander zu. Nach Erreichen der Zellwand 
spalten die Komplexe in ihre Einzelelemente auf, worauf sie sich in der 
Spindel II reduktionell koorientieren. Gleichzeitig spaltet sich die 
Koppelbriicke bis auf eine Stelle in ihrem Verlauf, an der die Spaltungs- 
produkte verkniipft bleiben. Gegen Ende der Metaphase II wird die 
Koppelung der Schwesterchromatiden gelést. 

7. Die bei Phryne cincta beobachteten Uberzahligen verhalten sich 
in der gleichen Weise wie X und Y. 

8. Zwei mégliche Deutungen der persistierenden Interzonalen 
werden diskutiert: a) sie kénnen als entspiralisierte, terminal vereinigt 
bleibende Schwesterchromatiden oder b) als Derivate einer Hiillsubstanz 
der Chromosomen angesehen werden. Eine Entscheidung kann noch 
nicht gefallt werden. Chromatische Verbindungen zwischen Hetero- 
chromosomen und Autosomenkomplex, die gelegentlich wahrend der 
Prophase II auftreten und wie die interzonalen Abschnitte gespalten 
werden, kénnen nur aus Matrix bestehen. 
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